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I GEシリーズの発刊にあたって
地球上の環境は,今,かってない大きな問題に当
面しております｡世界各地で進行している生態系の
急速な変化のなかには,人間生活に深刻な影響をも
たらす可能性のあるものが,多数含まれています｡一
方,人間の活動が宇宙空間へと拡がるにつれ,地球
外生態系の構築が,新しい課題として登場しつつあ
ります｡生態系の崩壊を防ぎ,より豊かな環境を創
造するための科学的努力が,今日ほど強く求められ
ている時はありません｡
本研究センターは, DNA分子技術を中心に遷伝
子的段階にまで到達した生物研究の諸成果を生か
し,生態系における生物の生活を一層深く解明し,節
たな人間環境の創造に貢献することを目指しており
ます｡いうまでもなく,この課題はきわめて学際的
であり,多分野の研究者との相互交流と協力によっ
て,はじめて達成されるものであります｡本研究セ
ンターでは,ワークショップによる研究者間の討論
と意見交換を重視するとともに,その成果をより多
くの方々にご利用いただく出版活動にとり組んでお
り　ます｡ここに発刊しますIGE(Institute of
Genetic Ecologyの略)シリーズも,こうした努力
の一環であります｡
本シリーズの内容は,多岐にわたる可能性をもっ
ておりますが, 3つのタイプに大きく類別されるだ
ろうと考えております｡すなわち, (i)特定のテー
マ,又はトピックについての解明に関するもの(*
印を付します), (ii)特定のテーア又はトピックに
関する最新の文献,実験法の紹介に重点をおくもの
(**印),そして(iii)新しい可能性を求める学際的
交流,対話を試みるもの(***印)であります｡
このIGEシリーズが,多方面の方々のお役に少し
でも立つことを願って,発刊の辞とします｡
1989年3月
東北大学遺伝生態研究センター
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はじめに
植物は固着性であるがゆえに,同･遺伝子型であっても,環境要因の変
化に遭遇すると,調節遺伝子の働きや,成長物質の働きなどが連動して,栄
養器官や繁殖器官の形質に極めて幅広い形質発現を示すという特質があ
る｡これは一般に表現型可塑性(Bradshaw)とよばれているが,その機
構の本質はまだよくわかっていない｡この中には,いわゆる量的形質や,
heteroblasticな形質発現と呼ばれるものまでさまざまな機構が含まれて
いるが,このような植物に特有な形質発現機構の解明は,進化生物学上の
重要な研究課題の　つである｡一方, Arabidopsisなどを用いた,近年にお
ける分子遺伝学の急速な進歩によって,植物の生殖器官,とくに花の形質
発現の遺伝子による制御機構などが着々と解明されつつある｡
｢植物の形質発現と環境適応機構｣と題する今回の公開シンポジウムで
は,植物の形質発現を制御する遺伝子の働きと環境の制約(constraints)の
相互作用系に関して,分子レベル,個体レベル,集団レベルなどの最新の
解析結果を基礎に,植物における環境適応機構の本質を捜ると同時に,進
化生物学的視点からもその意義を討論した｡話題提供者には,それぞれの
分野における第一線の研究者を配し,このトピックスをめぐる研究の現状
と,将来の発展をも併せて展望することができ,極めて有益な集まりであっ
た｡
平成5年1月15ロー
河野　昭一

植物における形質発現と表現型可塑性
河　野　昭　一
植物の形質発現にみられる特異性
植物(ここでは維管束植物に限定する)には,形質発現様式に関連して,
動物とは幾つかの根本的な相違点が認められる｡それには, (1)植物体は
固着性で移動できない, (2)分裂組織はシュート先端部に局在し,いわゆ
る分節構造(module)を形成する, (3)極めて多様な性発現様式をもつ,
(4)独立栄養(ごく一部を除き)である, (5)生長並びに形質発現におい
て幅広い可塑性,または可変性(plasticity)に富む,などの諸性質が挙げ
られるl)0
このような植物が形質発現に際して示すユニークな性質に関しては,早
くから生物学者が深い関心を抱き,特にSchmalhausen2)は彼の古典的な
著作の中で,植物の保有する形質発現上の特異性に関して,包括的ではあ
るが,よくその本質を把握しまとめている｡生物は通常,環境要因が変化
するにもかかわらず同一の表現型を発現するが,その現象は形質発現の誘
導(canalization)とも呼ばれている3)0 Schmalhausenは,同様な現象を
自律的発生(autonomousdevelopment)と呼んで,後述するような,環境
要因の変化に対応して形質発現が様々に変化する場合と明確に区別した｡
ある1つの遺伝子型が種々の環境条件下において発現する表現型の全て
は,その遺伝子型の反応規格(reactionnorm)と呼ばれるが,この概念は
古く, 1909年にWoltereckによって提唱されたものである｡ Schmal-
京都大学理学部･東北大学遺伝生態研究センター
4hausenは,これを一時変異(modi丘cation)と異常変異(morphosis)に区
別している｡前者は通常,規則的に繰り返される環境変化に反応して発現
される表現型であって概して適応的で,個体は通常生存可能である｡これ
に対し,後者は普通はごくまれに生じる異常な環境変化に反応して現れる
表現型で,適応的であることは極めてまれであり,こうした個体はその　一
生を全う出来ない場合が多い｡しかし,このように,ある形質に現れる反
応規格の幅は,遺伝子型によって異なっている場合が通常である｡
形質発現にみられる可変性をさらに詳しく調べてみると,次の2つのタ
イプが認められる2)｡
(1)その　つは,表現型が環境条件の変化に対応して連続的に変化する
場合(環境依存的発生dependentdevelopment)で,例えば,光の強さの
増大に応じて葉面積が減少するような場合(その逆もある)が正にこれに
相当し,環境要因の影響が表現型に現われる様相は曲がった鏡に光が当り
反射されるかのように一定範囲内において連続的に変化する(図1)｡この
ように,発現形質が環境要因の変化に応じて+から-へ,またその逆に-
から十へと連続的に変化するような場合と,一一度個体の発生過程で環境要
因の刺激を受けて発現されると,その形質はそれ以降変化しない場合とが
区別されている(図2)｡
(2)第2の事例は,表現型の発現は,環境要因の閥値の変化に応じて発
生過程において,他の質的に異なった状態へと切り変えられる場合(自律
調節的発生autonomous regulative development)で,要するに,ある環
境要因の変動する度合に応じて2つ,もしくはそれ以上の質的に異なった
一組の表現型へと確率的に切り変えられる機構である(図3)0
第1の場合は,形態学者のGoebe13)の言うホモプラスティックな発生
(homoblasticdevelopment)に相当するし,第2の場合は-テロプラステ
ィックな発生(heteroblastic development)に相当する｡
また, Levins (1968)の言う発生スウィッチ(developmentalswitch)と
は,ある環境シグナルに反応して2つ,もしくはそれ以上の質的な表現型
へと切り換え発現される場合を指し,正に自律調節的発生に相当する｡
確かに,多くの場合,環境要因を移植実験や人工環境装置などを使って
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tx1 1反応規格は,環境要因の変動に応じて発現を変化させる(Suzuki et all,
1986)10)
A幣Ⅰ2cm温(｡｡)榊,
B
○　措1回め訳放.
●　第2回め試験,披訊三菱1片炭.突抜は葉
身長をそれぞれ示す｡
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図2　A.異なる水中温度条件flで栽培したRanunculusノおbellarisの葉の形態
変異(Johnson, 1967)ll)0 B.水中温度条件に対するRanunculusjlabel-
larisの平均葉身長と裂片数(Johnson, 1967)ll)
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暮-･C
▲▼B▲▼I A
図3 S_vnne守0,敷革変化(S｡ulth.r｡e,
1967)12)幼葉段階(A)から成熟段階(H)までも示す｡
人為的に操作することによっても,植物体のさまざまな部分(より厳密に
は形賓)とその機能には"何がしかの程度"の変化を引き起こすことが可能
である｡この場合,異なった遺伝子型は異なった反応(または発現)を示
す｡このような反応を個体レベルでみた場合,簡単に変化するものと,ほ
とんど可塑的変化を示さないものとがある｡同一一個体の異なる器官でも反
応のタイプとその幅は異なる｡しかし,一般に栄養器官はより大きな可塑
的変化を示し,しばしばその個体の生存に直接的に関連し,適応的である
場合が多い｡また,繁殖器官である花の形質の変化の度合いは一般に低い
が,とりわけ花器の基本的な構造に変化が起こることはほとんどない｡一
方,大きさ,色彩,部分の数(花弁や心皮)などの量的形質はしばしば大
きな可塑性を示す4)｡
Bradshaw4)は,このような形質発現にみられる可変性を特に表現型可塑
性(phenotypicplasticity)と呼んだ｡表現型可塑性は, (a)形質特異的で
あり, (b)その発現は特定環境要因と対応しており, (C)また,その発現
には方向性がある｡ (d)発現は遺伝子(異型接合ではない)の制御を受け,
(e)また,選択圧を受けて変化する｡
植物がある環境に対してほぼ完全とも言える形態的適応を保有している
という事実は,同時に機能的適応も併せ備えていることを意味するが,こ
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れら両者は相補的であることが　一般的である｡しかし, Bradshawはある
特定の遺伝子型によって発現される表現型可塑性は,必ずしもその全てが
適応的であるとは限らない,と述べている｡しかし,個々の遺伝子型は選
択が働いた帰結としてある特定個体に保有されているのが一般的であるか
ら,発現される表現型可塑性自体も選択圧が働くなかで変化していく可能
性を含んでいるのは当然であろう｡
こうしてみると,表現型可塑性は形態的形質4),生理的形質5･6･7',生化学
的形質8)など,さまざまなレベルにわたっていることが明らかにされてき
たが,それらを制御している遺伝子系の働きに関しても,近年における分
子遺伝学の急速な進歩によって,その本質が解明されることが間近である
ことが示唆されている(第9章小牧;第10章篠崎･篠崎;第11章坂
本･田中参照)0
表現型可塑性の測定法と遺伝相関の重要性
さて,ここで少し具体的に表現型可塑性の解析方法についてふれておく
ことにしたい｡
一般にある形質の示す変異童は分散で表わすことができる｡しかし,個
体の表現型にみられる分散(Ⅴ1,)は,その個体が保有する遺伝分散(VG)
と環境分散(VE)の和とみなされるから,その関係はVp-Ⅴ(,+Vt+Ⅴ(-.×E
で表わすことができる｡要するに,ここではある特定の遺伝子型と生育す
る環境要因との相互関係をとりあげることになるので,遺伝的効果と環境
効果間の共分散Ⅴ(,×.{ (Cov｡×.)を含める必要がある｡図4には,表現型に
現われる遺伝分散と環境分散の関係がいくつかのモデル的な事例で表わさ
れている｡このような図型は反応規格ダイアグラム(norm of reaction
diagram)とも呼ばれ,植物個体が保有する遺伝子型と生育環境間の相互作
用を解析するに際して必要なパラメーターを設定する上で有益である0
現実に,自然界では数多くの遺伝子型が存在する｡ ---一般に,有性繁殖で
繁殖する植物ほど,遺伝的変異は大きいと考えられるが,これらの異なる
遺伝子型が示す反応規格は,とりも直さず遺伝子型と環境の相互作用(Gx
E)の存在を示すものであり,自然集団内にごく普遍的に存在するとみなし
8てよいであろう｡
このような視点で計画され,実施されたのが,後章で述べるタネツケバ
ナ(Cardaminejlexuosa)やカタバミ(Oxalis corniculata)を用いた一連
の栽培実験(工藤ほか,第4章　植物の表現型可塑性と集団間分化)で,こ
れらの　一年草,多年草の保有する表現型可塑性とその集団分化の様相が止
確に把握されている｡
次に,ここで取り上げなければならない点古さ,成長に直接かかわりのあ
る葉,茎,根のような栄養器官だけでなく,次世代の担い手である繁殖体
と関連した形質に発現される表現型可塑性である｡従来,種子や果実など
の繁殖体(propagule)にみられる変異性は,他の器官の形質に比べて低い
とみなされて来たが,密度ストレスが働いたり,繁殖器官の前半から後半
に到る過程での光合成産物の供給量の低下や,繁殖体が形成される部位
(maternaleffect,またはpositioneffect)などによっても,しばしば極め
て大きな差異が生み出されることが明らかにされている｡
15世代以上にわたって自殖が繰り返されたイネの1品種のアキヒカリ
を用いた密度実験の結果9),種子1粒垂と個体当りに生産された種子数, 1
種子当りの繁殖投資に兄いだされた著しい変異の存在は,遺伝分散(Ⅴ｡)が
0の場合でも,環境ストレスによって引き起こされる環境分散(VF,,)がい
かに大きなものであるかを極めて明瞭に示している(Ⅴ.,-V..,)｡さらに,さ
まざまな密度ストレスがかかる下で発現される形質間の表現型分散(Vp)
の相関は,各形質問に調和を維持する何らかの調節機構が1つ1つの遺伝
子型ごとにいかに働いているかを如実に示している｡例えば,1個体当りに
形成される種子数と個体の生体重との間には,明瞭な正の直線的回帰が認
められるが,個体当り生産種子数(PN)と種子1粒のサイズ(または重さ)
(Pw),種子1粒の生産コスト(RA)の間には,ある種の平衡的統合(bal-
ancedintegration)とでも呼ぶべき調節機構が個体内で働いていることを
示唆している(図5)｡このような機構を, 1つの遺伝子型が異なる環境条
件下において,形質間のネットワークの方向と幅において示す"統合規格"
(norm of integration,またはintegration norm)と呼ぶことにする(河
野･工藤,未発表)｡要するに"統合規格日は,個体の構造と機能のあらゆ
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cBPE=O cE2EW c匡
[父J4　反応規格夕+ィァグラム(二元分散分析の場合)0
(1)遺伝分散(Vl,),環境分散(Ⅴト)共に0｡ Ⅴ(.×V._の交/]二作川0｡
(2) Vl.は有意｡ V.およびⅤ(,X.は有意差なし｡
(3) V.は有意｡ V(.およびV(.×rは有意芳なし｡
(4) V｡,V.は共に有意｡ Vr.×FはhA,富農なし｡
(5), (6) V一日Vt,Ⅴ(.×tは共に有意02つの遺伝子型には,環境の変化に対して
]丈結く性に差輿が認められるo
るレベルで見られる個体発生過程のさまざまな出来事の総和を反映したも
のである｡仮に,個体当りに生産される繁殖体数,個々の繁殖体サイズの
増大と繁殖体の生産コストに対して同時に生ずるfitnessを増大させる
ESSを想定すると,これら3つのパラメーターの共変動は一つのユニーク
な二次元平面上で起こるが,その変化の起き方はその植物にとって繁殖体
生産のConstraintがいかなるものであるかを示している｡今,もし,この
種にとってこれらの繁殖体生産のパラメーターに進化的変化が起こるとす
れば,それは正にこの曲面-を突き破るような方向への変化が起こることを
意味している(Kawano and Hara, in preparation)｡現実に,このよう
な出来事が自然集団レベルで起こっている事例はあまり数多く知られてい
ないが,ごく最近,カタバミの種内集団レベルで発見された個体当たり生
産種子数と種子サイズにtrade-offの関係が存在するという事実は,一つ
の具体例であると言えよう(工藤ほか,第4章参照)｡この場合,重要なも
う一つの問題は,このような繁殖形質の分化に関連して,栄養器官など他
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を用いた密度実験o)結果, 7つの生活史形質に認められた表現型可卿ヰ
(V.】-Vr ; V(,-()の場合)にみられる相関o Bi()mass: 1個体6)乾物垂
PN:個体当り種7･数　RA･繁柄器官全体へのエネルギー投資　CRE:
種f･へのエネルギー投資　PW　種子1個の重さ(サイズ) Fecundity:
種子稔性　Cost･種f･1個への繁析投資o LxJlfJの数字は, 1m2 ､里)a)個
体密度を示す(河野,未発表)0
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の形質にいかなる進化的変化が生じているか,という点である｡
むすびにかえて
いずれにせよ,今後の研究において植物にごく普遍的に見られる表現型
可塑性の生態的役割の具体的な評価や,その分化をもたらしている要因と
選択圧,その発現の遺伝的メカニズムや発生的制御がどのようなものであ
るかをさらに具体的に解明していかなければならない｡
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光環境の空間的不均-性と植物の
可塑的形質発現
鷲　谷　いづみ
熱帯や温帯の降水量に恵まれた地域では,実生や幼植物にとって,光は
もっとも不足しがちな資源である｡なぜならば,そこでは,大きな撹乱が
ないかぎり地表面は植被で覆われているからである｡光という環境因子は,
時間的に大きく変動するだけでなく,植物体,とくに芽生えや幼植物サイ
ズのスケールでは空間的にもきわめて不均一である｡
光は,植物の物質生産にとって,もっとも重要な資源であり,物質生産
は,成長をはじめ繁殖を含めて植物の活動のすべてをエネルギーの面から
支える過程である｡したがって,光の利用性,すなわちどの程度光資源に
恵まれるかは,植物個体の適応度に大きな影響を与える｡固着性の植物に
とっては,個体が遺伝的にどのような資質をもっているかということより,
たまたま芽生えた場所の光環境の方が適応度を大きく左右することがあり
うる｡
しかし,植物がまったく受動的に所与の光環境に甘んじるだけかという
とそうでもない｡光条件に応じて,可塑的に形態形成をおこなったり,光
条件への順化ともいえる生理活性の調整などによって個体がおかれた場所
の光環境を若干なりとも能動的に克服する能力を進化させた植物も少なく
ない｡環境の不均一性に,動物ならば条件の悪いところを逃れて条件の良
いところに積極的に移動するというやりかたで対処するが,植物の場合は,
環境のモニターにもとづく形態形成と生理的調整などによって対処する｡
筑波大学生物科学系
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ここでは, 1)草原や森林の光条件の時間的変動や不均一性とそれが木
本植物の実生の生存･成長(バイオマス蓄積)に及ぼす影響, 2)光条件と
関連した可塑的な形態形成, 3)光斑(sun fleck)動態とも関連した光合成
生理活性の順化に関する研究を紹介し, 4)最後に,それらの反応の前提と
なる植物の光環境モニター機構について述べる｡
I.光の時間的変動と空間的不均-'性
特定の地点の光環境には,口変化や季節変化のような地球の太陽との相
対的位置関係の規則的変化に基づく変化に加えて,それらに比べれば規則
性の乏しい短期的変動がある｡それらは,雲や風の作用によるところが大
きいが,植物群落内で葉層にいろいろな大きさのの間隙があることも,ミ
クロサイトの光条件の時間的変動をいっそう複雑なものにする原因となり
うる｡その間隙と位置によって,散乱光や直達光がそのミクロサイトにど
のくらい到達し得るか決まるが,葉層間隙は短期的には風などの作用でそ
の形や大きさが変化し,やや長期的には,植物の成長や季節な展葉･落葉
によって大きく変化する｡そのような間隙から射し込む直達光の割合の高
(し.SN.Lu10LuH)已dd
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図1松林林床の光の短期変動｡9月の時々Rの射す蓋の午後U)6-)a)センサー
による測定例｡光合成有効放射を2秒間隔で測定した｡黒く塗-)た部分
は,操作的に定義した光斑(いき値: 80pmol m~2S~1)を示す｡
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い光が光斑である｡近年,光斑,すなわちいくぶんなりとも直射光の混ざっ
た光が林床の植物の物質生産においてきわめて大きな役割を果しているこ
とが明らかにされてきた1,2)0
図1には,マツ林の20地点で2秒間隔で光合成有効波長域光量子密度
(PPFD)を測定した結果の1部,代表的な6つのミクロサイトの光の短期
的変動が示されている｡ミクロサイトごとに光斑のパターンは異なり,ま
た,多様である｡そのパターンの記述には,頻度, PPFDのピーク値,光
量,持続時間などさまざまな特性を把握しなければならない｡通常光斑動
態の研究では,光斑を操作的に定義してその光量･時間特性を分析する｡す
なわち,いき値を設定してそのいき値よりたかいPPFDの光を便宜的に光
斑とする｡たとえば, 80JJmOlm~2S-1を光斑のいき値とすれば,黒塗りの
部分を光斑として扱うことになる｡なお,数十秒から分単位の持続時間の
長い光斑は,葉層間隙の位置と太陽の動きの幾何学的関係によって直射光
の差し込む時間帯が決まることによってそのパターンが決まり,時間光斑
(timeLleck)と呼ばれる｡これに対して,風の作用によって葉層間隙の位置
や形そのものが変化することによって生じる光斑変動は,風光斑
(Windfleck)と呼ばれ,図中垂直な線で表されるような持続時間のごく短い
ピークをなす｡
短時間のパターンのこれほど大きな違いや時間パターンの不規則性から
もわかるように,PPFDの日変化は,ミクロサイトによって大きく異なり,
同じミクロサイトではその日の天候によって大きく異なる3)｡多くの光斑
が記録されるのは植物群落上に多くの直達光が降り注ぐ晴天時である0
このように光環境は空間的時間的変動性が高いため,植物個体によって
占められる個々のミクロサイトの光利用性を光斑動態をも含めて把握する
ことはそれほど容易なことではない｡しかし,研究する者にとって幸いな
ことに,群落内の特定のミクロサイトに到達する散乱光量と直達光の壷は
無関係ではない｡葉層の間隙の童は,到達する散乱光の量を決めるだけで
なく,直達光が射し込む可能性をも決める｡曇天時や太陽高度が15%以下
の時など散乱光が優勢な条件下での群落上の光に対する相対PPFDは,光
利用性のいくつかのパラメータと高い相関を示すことが,マツ林およびス
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スキ群落での測定から明らかにされた3･4･5)｡さらに,散乱光条件下での相対
PPFD (I/Io)は,時間的にも安定性が高く,瞬時的測定の可能な光条件の
指標として有効である｡また季節が変わってもこの指標でみた明るいミク
ロサイトは明るく,暗いミクロサイトは暗いという一貫性があることも示
された1-3)｡この指標を用いて,多数のミクロサイトの光利用性を測定して
みると,マツ林でも,ススキ群落でも,ミクロサイトの光条件にはかなり
大きなばらつきがあることが示された｡
次に光利用性がこのように個々に異なるミクロサイトにおいて,木本の
実生の生存･成長などの適応度成分がどのように影響をうけるかを検討し
た我々の研究の結果を簡単に紹介する(鷺谷･吉沢･金子,未発表)｡光要
求性の異なる4種の実生,すなわち極相林の構成種ともなり耐陰性が大き
いと考えられるシラカシ,典型的な先駆種であるヌルデとアカメガシワ,中
間的な光要求性を示すと考えられるコナラの実生をマツ林のミクロサイト
に植えてそ･の生存･成長のミクロサイトの光への依存性を比較した｡実生
は,種子にそれぞれの種に特有な発芽のために必要な条件を室内で与えて
発生させた｡
生存と成長のミクロサイトの光条件への依存性は種によって大きく異な
ることが示された｡二次遷移の先駆種であるヌルデとアカメガシワは,そ
の生存そのものがかなり光利用性の高いミクロサイトに限られるのに対し
て,シラカシやコナラの生存は光条件には左右されず,低木層の発達した
暗いミクロサイトでにほとんどの実生が生き残った｡先駆樹種では,生き
残った比較的明るいミクロサイトの実生のバイオマス成長の相対成長率も
ミクロサイトの光条件に大きく依存した｡また,コナラの成長においても
そのような依存性は顕著であった｡シラカシの実生の成長率はどのような
ミクロサイトでも概して低く,光利用性の影響をあまりうけなかった｡
ⅠⅠ.可塑的な形態形成
光要求性の大きい先駆木本樹種などの適応度成分がミクロサイトの光利
用性によって大きく支配されることが示されたが,上でも述べたように,植
物はその場の光条件にそのまま甘んじるだけではない｡形態や生理特性を
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可塑的に変化させて,物質生産を有利にするように反応する6･7)0
そのうち,可塑的な形態形成は,光に限らず,その場での成長を制限し
ている資源の利用性を高めるような資源利用表面の形成をもたらす｡可塑
的形態形成においては,器官間の物質の分配と分配されたバイオマスで形
成する器官の形の変更,すなわちアロメトリーの変更,の2つの別の方途
がありうる(表1)0
たとえば,垂直方向に光条件が大きく変化するような草本群落内では少
しでも高い位置に葉を展開することが有利であるから,光条件がよくない
時には樹高(または草丈)を大きくすることが適応的であるが,それは,茎
葉重/根垂比を大きくすることによっても樹高(または草丈)/茎垂を大きく
することによっても可能である｡また,弱光条件のもとでは,光受容面を
拡大することによって光資源の利用性を高めることができるが,それは,莱
重比,すなわち全植物体垂に対する葉重の比を大きくすることによっても,
また比葉面積,すなわち葉重あたりの葉面積を拡大することによっても可
能である｡
実際に,いろいろな植物がこれらの反応のいずれかまたはすべてを示す
ことが報告されている｡例えば,アカメガシワでは,勉上部/地下部のバイ
オマスの分配はあまり変化させないが,顕著なのは,茎を細くして樹高を
高くするという反応である｡そのような反応は垂直方向への光利用性の変
化の著しい草本群落内での実生の確立にとって適応的意義のある反応であ
るといえる｡弱光条件のもとで葉を薄くして大きな葉面積を確保する反応
は,特に耐陰性の大きい植物を除いて, --･般的にみられる性質である.
このような自然の光条件に応じた可塑的な形態形成は,特に競争条件下
の草本植物で顕著である｡ /多種からなる雑草群落の季節的発達の様子を見
表1光利用日J能性に応じた可堺的形態形成の要素
可塑的形態形成の要素
分配比の変更 ??ﾘ8?x8ｨ?,ﾉ¥??
茎葉電/根毛 假xﾘ"?8??
葉重比(薬毒/全重) 儂IwIlｩ?駅Ilｩ??H??
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ると,草丈を競いあうようにして,いずれの植物もが細い茎で葉を群落の
最上部にもちあげている様子が観察される｡そのような状況では互いによ
り掛かり合い,強度の小さい細い茎でも倒れる危険はない｡
ⅠⅠⅠ.生理的活性の順化
陽葉タイプ,陰葉タイプというような光一光合成特性の違いがあること
は古くから知られており,生育時の光条件に応じて同じ植物の葉が異なる
タイプの光-光合成反応をしめすo　それは,一定の強さの光を連続的に照
射した場合の定常状態の光合成の特性が生育光条件に応じて順化を示すこ
とを意味している｡光斑の存在する野外光条件下での光合成は,定常状態
の光合成とは異なり,光合成速度が前歴光条件に依存し,誘導反応がみら
れる｡
光斑を伴う野外の光条件下を弱光と強光を交互に照射してシミュレート
すると,弱光から強光に移行した際の光合成速度は,直前の弱光期の長さ
に応じて,徐々に増加し,一定の時間を経て強光における光合成速度の最
大値に達する｡このような光合成誘導反応における誘導効率の指標,光合
成誘導効率を操作的に定義して,ススキ群落内のいろいろなミクロサイト
に植えたコナラ実生の光合成誘導効率を比較したところ,生育時に暗いミ
クロサイトを経験したコナラ実生ほど誘導効率が高い,つまり,たまに与
えられる光斑の利用性において優れているという結果がえられた(磨,鷲
谷,小泉,岩城,投稿準備中)｡この予備的な研究の成果は,定常状態の光
合成の光依存性特性だけでなく,誘導反応など,ダイナミックな光合成の
特性にも順化がみられることを示唆する｡
ⅠⅤ.ミクロサイトの光環境のモニター
上で述べたように,植物は,光環境の制約を克服する方向への可塑的な
形質発現を行うが,ミクロサイトの光環境を一体どのようにしてモニター
するのであろうか?
植物は,周りがどのくらい暗いか,またどの方向が植物の込み合いが比
較的少ないかということをどのようにしてモニターするか?　すでに述べ
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たように光には大きな時間的変動があるので,やや長期的な光利用性をモ
ニターするのか瞬間的に変化する利用性そのものをモニターするのかに
ょって植物がとるべき手段が異なるであろう(表2)｡成長による形態形成
反応も,生理的順化も,刻々と秒単位で変化する光条件への応答というよ
りも,少なくともE]単位以上の時間スケールでのモニターにもとづくもの
である必要がある｡
光合成反応では,受容する光の崖に応じて合成産物が蓄積する｡したがっ
て,蓄積されるバイオマス童や中間代謝産物の量などによって,時間積算
値としてのミクロサイトの光利用性を測ることができるであろう｡
しかし,可塑的形態形成にとっての光利用性モニターのシグナルとして
重要なのは光質である｡光質とは光の波長組成のことであるが,植物色素
フイトクロームの分子型変換を引き起こす660nmの光と730nmの光の
比, R/FR (それぞれの波長を中心とした10mふ幅の範囲の光量子密度の
比)が植物にとっての光質の重要な指標となる｡すでによく知られている
ように,光質のセンサーとなるのはフイトクロームであるo植物色素フイ
トクロームは,2つの分子型をもち,光を吸収するとその分子型が相互に変
換する｡ 2つの分子型は光吸収の波長選択性が異なり,分子型PR-の吸収極
大は660nm,分子型PFRのそれは730nmである｡R/FRの値に応じて,PR
とPFRのあいだの平衡がきまる｡
なぜ, R/FRが植物の光利用性モニターのシグナルとして適しているの
かを考えてみよう｡さて,ミクロサイトの光利用性の評価をめざす研究者
にとって有用な指標は,散乱光条件下の相対光量子密度であった｡いうま
でもなく自らの体から離れた群落の上にセンサーを置くことのできない植
物は,この便利な指標によって光条件を測ることはできない｡しかし, R/
表2　植物がミクロサイトの光条件をモニターする方法
シグナル　　　　　　　　　　　　　　　　　　センサー
光合成有効光量子密度の時間積算値　-　光依存反応の代謝産物濃度
(光合成)
光質　　R/FR　　　　　　　　　･フイトクローム　Pr/P√r
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FRによるモニターは,実は相対光量子密度を測定することと原理的にか
なり似ているのである｡陽光のR/FRは, 1.1前後であるが,葉層を通過す
る際クロロフィルなど光合成色素による選択的吸収をうけてR光は葉層
の厚さに応じて減少する｡それに対して,FR光は葉層を通過してもほとん
ど減衰しない｡したがって, FR光は群落上二の光量子密度Io,R光はその場
の光量子密度Ⅰを反映する｡R/FRは,I/Ioと直線的な関係をもっているだ
けでなく8),天候にあまり左右されず口中はかなり一定した値をとる｡した
がって,植物は群落内で比較的安定的に同じレベルのR/FRにさらされる
ため,その場の光利用性の指標として都合がよい｡
実生の茎の伸長速度がR/FRによって支配されることは以前から知ら
れていた9)が,伸長の方向もR/FRによって決定されていることが最近明
らかにされてた｡茎の側面のR/FRをモニターすることによって,被陰さ
れる前に競争相手となる植物の存在と密度を探知し,茎の肥大に比して伸
長を優先させたり10･11),植物個体がまわりの空間の光質パターンに応じて
茎を延ばす方向を選択していることなどが明らかにされてきた12)0
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異なる光条件下における開放花･
閉鏡花,ニ型種子の使い分け
-ヤプマメの場合-
森　田　竜　義
閉鎖花(以下CL)とは閉じたまま同花受精を行なう花である｡スミレ属
やヤブマメのCLでは,やくと雌しべの柱頭が密着し,やくの中で発芽した
花粉管がやく壁を突き破って腔珠へと伸びて受精する｡つまり, ｢究極の自
家受精｣を行なうわけである｡ CLをつける植物のほとんどが,開放花(以
下CH)という開く花もつける｡ CLとCHの間には,自家受精と他家受精
(のポテンシャル)の違いだけでなく,種子の性質や散布力などの様々な相
違が結びつき,一種のシンドロームを形成している｡CL植物は,環境条件
が変化するとCHとCLの割合を大きく変えることが知られておーり,二つ
の戦術をどのように切り替えてストラテジーを達成しているのかは興味深
い問題である｡
ここで取り上げたヤブマメは,3つのタイプの花一地上にCHと地LCL
(ACL),地下に地下CL (SCL) -をつける特異なマメ科の一年草である｡
地下子葉性なので,子葉の葉酸から出る側枝は地下茎となり,また,第一
葉の側杖はほふく枝となるが,SCLは主にこの二つにつく,ACLは長さ約
5mmほどでCHの1/3程度だが,SCLはさらに小さく,長さ0.5mmほど
である｡ CLは地上,地下ともに花弁や蜜腺が発達しないので, CHよりコ
ストがはるかに安く,しかも確実な種子生産を行える利点がある｡ SCLが
いつ成熟し始めるのか明らかでないが,地上花より早いようであり,8月に
は果実の形成が観察される｡CHとACLは9月～10月にかけてみられる｡
新潟大学教育学部
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図1ヤブマメの果実と種子c
l.地上果実　2.地上種子　3.地下果実　4.地下種子
ヤブマメの特異な点はもう一つある｡それは,全く異なる二つのタイプ
の種子ができることであり,ヤブマメ属の学名Amphicaゆaeaは｢二型の果
実｣の意味である(図1)｡地上の二種類の花からは,マメ科に普通にみら
れる英が生じ,中に3個の小さな種子(長径4mmほど)が入っている｡
SCLの果実は球形に近く,大きな種子が普通1個入る｡地下種子は大きな
ものでは直径1cmをこす｡地上種子は硬実であるが,地下種子は柔らかく
乾燥に弱い｡
二型種子から生じる実生は明らかに大きさが異なる｡もちろん地下種子
から生じる実生は大きく,第-葉の大きさや上腔軸の太さにより,野外に
おいても地上種子由来の実生と区別できる｡また成長速度も地下種子の実
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【文J2　異なる光条件におけるヤプマメの葺の現存競｡
Aeは地L樺f･由来個体, a～dは地下種7･由来個体｡男色のブラフはC11
着花個体, ∩色のブラフはCH非着花個体をホす｡
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100%区　　　　　　　　　　　50%区　　　　　　　　　　10%区
図3　異なる光条件におけるヤブマメの種子生産｡ CH種子数, ACL種子数,
SCL種子数の割合(%)を示す｡棒グラフの上の数字は総種子数である｡
生がはるかに大きく,8月下旬には現存量に大きな差が生じる｡実生が大き
く,初期成長も大きいことは,地下種子由来の個体が他種との競争力にお
いてすぐれていることを示しており,実際,生残率は地上種子由来の個体
よりはるかに高い｡
光条件の相違による成長と種子生産を比較するため,寒冷紗を用い相対
照度100%, 50%, 10%の3つの光条件区を設け,栽培実験を行なった｡圃
場は貧栄養の砂地で,施肥はしていない｡地下種子は湿重量を測り, a (0.1
g以下), b (0.1-0.15g),C (0.15-0.25g),d (0.25g以上)の4段階に分け,
地上種子(0.1g以下)とともに播種した｡ 7月に各条件区に移植し,種子
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が完熟する11月初旬に採取した｡
11月にはすでに葉の大部分を落しているので,茎の現存基により個体の
大きさを示すと図2のようになる｡この結果は, ①光条件が悪いと当然の
ことながら最終現存量は小さくなるが,どの条件区でも地上種子由来個体
より,地下種子由来個体が大きいこと, ②地下種子由来個体の中では,大
きな種子から生じた個体ほど最終現存量が大きいことを示している｡この
傾1和ま,とくに100%区において顕著である｡また, ③CH着花個体は,
cHをつけなかった個体に比べてはるかに大きな現存量を示し, ④地上
種子由来個体はCHをつけず,地下種子由来個体も10%区では全くCH
をつけなかった｡つまり,ヤブマメは好適な光条件において,大きな現存
量に達した場合にのみCHをつけ,光条件が悪化するとCHは着きにくく
なることがわかる｡
3種類の花により作られた種子数の割合を示したのが図3であり,その
結果は次のように要約できる｡
①　地上種子由来個体は, 100%区では地下種子とともに少数ながら地
上種子をつけたが, 50%区では地下種子しかつけず, 10%区では全く種子
をつけなかった｡
②　地下種子由来個体の生産する種子についてみると, 100%区では地
上種子の割合が高いが,50%区ではほぼ1:1となり,10%区ではほとんど
地下種子が占めるようになる｡これは,明るい条件では多数の地上種子を
つけるのに対し,暗い条件では地上種子を急激に減らすことによる｡それ
に対し,地下種子は暗い条件においても少数ながらつけることを示してい
る｡
③ 100%区の地下種子由来個体は,大きな種子から生じた個体ほど多
数の種子をつけ,とくに地上種子が増加する｡
④　開放花の種子は,100%区でもごくわずかしかできないが,大きな種
子から生じた個体ほど開放花の種子を多数つける｡
ヤブマメの三型花の切り替えは,光の強さに対する直接的な反応ではな
く,成長量によって決定されているようである｡しかし同時に重要なのは,
光条件が変わると,ヤプマメは植物体の形態自体を大きく変え,そのこと
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と地上種子と地下種fの割合の変化が密接な関わりをもつことである｡例
えば裸地ではSCLがつく第一葉の側枝は葉をつけ,長さも形も普通の側
枝とかわらない｡ところが被陰されると,第一葉の側枝は細いクモの糸の
ようになって長く伸び,葉をつけないのである｡
ヤブマメの地下種子は数は少ないが,大きなエネルギー投資を種子に行
なうことにより,生じた個体に他種との競争力を保障している｡暗い条件
においても閉鎖花により確実に地下種子を形成し,しかも種子を直接地下
に作ることにより,親個体によりためされずみの場所に定着する役割を
担っていると思われる｡ほふく枝がときには2m近くも伸びることによ
り,林縁や草むらのより明るい場所に地下種子を作ることが可能である｡
一万,好適な条件においてヤブマメが大きな現存基に達した場合には,多
数の地上種子が形成される｡地上種子は英が乾燥してはじけることにより,
1-4mほど機械的自力散布される｡つまり,地上種子は生育地を拡大する
役割を担っている｡散布された多数の地上種子のうちには,偶然に好適な
場所に落ち,発芽するものもあるであろう｡地上種子から生じる個体は競
争力に劣り,種子生産力も弱いが,地下種子を形成することにより,次世
代において地下種子由来の個体を生じる可能性を秘めているのである｡
ヤプマメは,開放的な生育地と閉鎖的な生育地が混在する林緑を主要な
生活の場とする植物である｡そのようなモザイク状の空間を, CHとACL
により開放的な生育地, SCLにより閉鎖的な生育地を利用するというぐあ
いに,巧みに使い分けているのであろう｡
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植物の表現型可塑性と集団間分化
工　藤　　　洋* ･芝　池　博　幸*
石　栗　義　雄**･河　野　昭　一*･**
は　じめに
植物はその生長の過程で様々な環境に遭遇する｡土の上に落ちた一粒の
種子は,発芽生長を開始してから後,一生の間にどの様な環境に遭遇する
であろうか｡移り変わる季節の中で,暑い夏もあれば寒い冬もある｡温度
のみならず,日長･日照量･降水量なども季節的に変動するし,多くの環
境要因は一日の中でも大きく変動する｡また,他の植物による被陰の影響
もあるし,被食や病気･草刈･踏みつけ･除草剤などの他の生物による干
渉や,生育環境の撹乱などに遭遇する可能性も大きい｡生長につれて植物
体が大きくなれば,個体の部位によっても微環境は異なってくる｡こうし
た変動環境の中で生存を確保し,生長を続け,繁殖に成功した個体のみが
次世代に子孫を残すことができる｡
植物は,また,世代によっても異なった環境に遭遇する｡同じ親から散
布された種子であっても,ある種子は水分の多い所へ,また,ある種子は
乾燥したところに落ちる可能性がある｡どの種子も程度の差こそあれ,親
とは異なった環境に遭遇する｡このように,植物の生育環境は一様ではな
く,資源の分布はパッチ状をなしたり,方向性のある勾配を形成すること
が多い｡
'京都大学理学部植物学教室
=　東北大学遺伝生態研究センター
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植物は, ･度発芽するとその場所から移動することができないので,一･
世代内あるいは世代ごとの環境の変化に対して,その表現型を変化させて
対応しなければならない場合が多い｡したがって,進化の過程を通じてこ
うした特異的能力を持つ遺伝子型が選択されてきた可能性が高く,多くの
植物で環境に対する顕著な生理的･形態的反応がみられる｡このように,坐
物(の一つの遺伝子型)が環境の変化に対してその生理的･形態的な表現
型の発現を変化させることは,表現型可塑性(phenotypic plasticity-
Bradshaw)1)と呼ばれる｡しかし,ここで注意すべき点は,表現型可塑性の
定義には,その反応が適応的であるか否かは含まれていないことである｡
植物の環境に対する反応については古くから興味がもたれており,陽葉
と陰菓2',あるいは水生植物の異型葉(heterophylly3))などに関する研究は,
適応的な表現型可塑性の古典的な研究例として挙げることができる｡
Bradshawl)は,表現型可塑性に関する優れた総説の中で,表現型可塑性を
考える上でのいくつかの重要なポイントを挙げている｡それらは,
(1)可塑的反応は形質特異的である｡
(2)可塑的反応は特定の環境要因に対して特定の方向性を持った反応
である｡
(3)可塑的反応は遺伝的制御を受けている｡
(4)可塑的反応は自然選択に反応して進化し得る｡
つまり,表現型可塑性を単なる個体発生上のゆらぎではなく,特定の遺伝
子型によって特定の形質が,特定の環境要因に対して示す方向性のある反
応としてとらえ,可塑性自身が遺伝的変異を持つ,進化しうる実体として
研究されるべきであることを提案したのである｡それ以来,生態学,集団
遺伝学,発育生理学を統合する形で植物の表現型可塑性の進化や,その生
態的･進化的役割の実体に迫ろうとする多くの試みがなされてきた4･5)｡
植物の表現型可塑性について解明されなければならない問題点は非常に
多岐にわたるが,その代表的なものを以下に挙げる｡
(1)野外植物集団に,表現型可塑性の遺伝的変異がどの程度存在する
か｡
(2)集団間に表現型可塑性の分化をもたらしている要因(自然選択,追
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伝的浮動など)は何か｡
(3)表現型可塑性の生態的な役割は何か｡
(4)表現型可塑性のメカニズム(遺伝的,発生的制御の分子生物学的,
生理学的基礎)は何か｡
(5)異なる形質の表現型可塑性はどのように関連しているか｡また,個
体発生の中でどのように統合されて発現しているか｡
(6)表現型可塑性の制限要因(遺伝的,発生的,構造的)にはどのよう
なものがあるか｡
これらの問題点に答えるためには,今のところまだまだ情報が不足してお
り,さらに理論的･実践的データの集積が不可欠である｡我々は栽培実験
の手法を用いて,野外植物集団の表現型可塑性の分化について研究を進め
ている｡その中からいくつかの具体例を挙げてみたい｡
野外植物集団にみられる表現型可塑性の分化
アブラナ科の一年草タネツケバナ(Cardamine jlexuosa)とカタバミ科
の多年草カタバミ(Oxalis cornicukZta)の研究の結果,野外集団間にみら
れる表現型可塑性の分化に関して,いくつかの興味深い結果が得られた｡両
種は,北半球に広く分布する種で,生態的にも多様な生育地に集団を形成
している｡このような異なる環境下に生育する集団間に存在する表現型可
塑性の変異を明らかにするために栽培実験を行った｡
(1)タネツケバナCal･damine Rexuosa With.の研究例
(Kudoh, Ishiguri and Kawano6) ;並びに未発表データによる)
早春,田植え作業前の7Jf田を訪れると,一面に小さく白い花を咲かせて
いる植物を見ることができる｡この花が咲くのを見て,農家の人たちが稲
の種籾を水につける作業を始めることから,タネツケバナと呼ばれている｡
タネツケバナはアブラナ科の一年草で,北半球の温帯圏に広く分布する雑
草性の植物である｡花弁の長さが3-4mm程度の小さな花は主に自殖を行
い,やがて種子を20-40個持つ長角果となる｡個体あたりの種子生産数は
数百から数万に達する｡成熟した種子は,果実が弾けることにより機械的
二川
に散布されるが,その範囲は通常約1.5m以内である7)0
タネツケバナは水田だけでなく,湿った畑や果樹園などにも生育してい
る｡この植物は,水田では稲作の終わりごろに発芽し,ロゼットで越冬し
て春先に開花するという典型的な冬縁性一年草の生活環を示すが,夏の間
に冠水することのない畑や果樹園では6月初めごろから発芽する個体が現
れ,その中には夏から秋のうちに開花結実するものもある｡この開花フェ
ノロジーをよく観察すると,季節によって個体の形質発現に非常に興味深
い違いがみられる｡春には,全ての個体がその大きさに関わらず一斉に開
花する｡これらの個体は数多くの分枝を伸長させて開花結実するとともに,
個体全体が老化して最終的には枯死する｡一方,夏から秋にかけて開花す
るのは集団の中の一部の個体に限られ,開花は主茎と数本の分枝でのみみ
られる｡開花結実後,個体全体の老化は起こらず,同じ個体の翌春の開花
も可能である6)0
日長および低温処理に対する可塑性の集団間分化
タネツケバナの季節による形質発現の違いは,日長と冬の低温により調
節されていることがわかっている｡タネツケバナの開花は長日条件または
低温処理により促進され,両方の条件を与えると最も早く開花する｡しか
し,短日条件下でも開花は遅くなるが,開花することができる(Ishiguriet
al., in preparation)｡つまり,タネツケバナは日長と低温処理による表現
型可塑性により,野外における環境の季節変化の中で形質発現を調節して
いるのである｡
このような日長と低温処理に対する表現型可塑性について,野外集団間
にどの程度の変異が存在するかを知るために,以下のような栽培実験を
行った｡地理的に異なる3つの水田集団(富山水田集団[TP],京都水田
集団[KP],大阪水田集団[OP])と,大阪水田集団に隣接する果樹園集団
[OG]から種子を集めた｡ 4集団の種子を温室で発芽させポットに移植後,
以下の4つの異なる条件下で栽培した｡ (1)低温処理後長日[C-L], (2)
低温処理なし長日[NC-L] , (3)低温処理後短日[C-S], (4)低温処理
なし短日[NC-S]｡低温処理は暗黒下5oCで30日間行なった｡日長条件は
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図1異なる条件下で生育させたタネツケバナ4集団の草型
環境制御装置を用いて調節し,長日条件は16時間日長,短日条件は8時間
日長で,ともに温度は20/15oC (day/night)である｡
いくつかの形質で全ての集団に共通した方向の反応がみられた｡それは,
(1)低温処理または長日条件は開花を促進し, C-Lで最も開花が早くなる
こと, (2)長日･低温により主軸の節数は減少し,節間伸長と分枝が促進
され,花序数･果実数はともに増加することである｡以上のように,反応
の方向性が共通しているにも関わらず,その反応の程度は集団によって大
きく異なっている｡図1は各集団各条件下での開花結実後の草型を示して
おり,各集団の低温処理t'日長に対する可塑性が大きく異なることが示さ
れている｡ TPはどの条件下においても比較的早く開花し旺盛な分枝を示
したのに対し, OPはNC-Sでは極端に開花が遅くなり,主軸の節数が増
加して多くのロゼット葉が形成され,分枝はほとんど起こらなかった｡KP
は中間的な反応性を示した｡
測定した23形質のうち,全ての形質が低温および日長に対する表現型可
塑性を示し,その大半で反応性自体に集団間で差異がみられた｡つまり,多
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図2　タネツケバナ4集凹の開花までの日数,分枝性,総見実数,植物体の高さ
における反応性
くの形質の表現型可塑性において集団間に遺伝的な差異が生じていること
が明らかとなった｡図2に,そのうちの4形質が示されている｡集団間の
可塑性の異なり方は形質によって違っていた｡例えば,開花までの日数
(days to flowering)では反応の方向性は全ての集団で共通であるが,反応
の量が集団間で大きく異なっている｡植物体の高さ(plantheight)では,
3水田集団間(OP,KP,TP)で反応のパターンと壷の両方で集団間に分化
が生じている｡しかし,隣接する水田集団と果樹園集団を比べると反応の
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パターンと量はともに同じであるが,どの条件でも果樹園集団の万が高く
なっている｡
このような形質による表現型可塑性の集団間分化の起き万の違いは,形
質に対する自然選択のかかり方の違い(どのような条件下で発現された形
質値にどの方向でどの程度の強さの選択がかかったか)と,これらの形質
の持つ異なる遺伝的･発生的制御の両方を反映していると考えられる｡し
たがって,可塑性の集団間分化を解析する上で,その分化が反応のパター
ンで起こっているのか,あるいは反応量で起こっているのかを区別するこ
とは重要である｡
形質の表現型可塑性における集団間の差異の程度を,反応のパターンと
壷に分けて数値化することが可能である(詳しくはSchlichting4)参照)｡測
定した形質の多くで,反応のパターン,崖ともにOPとOG間が最も似てお
り,その次にOPとKP間やKPとTP間が似七いた｡この関係はそれぞれ
の集団の所在地間の地理的な関係と一致している｡つまり,低温処理と口
長に対する可塑性の集団間分化は,生育地の耕作条件の違いよりも地理的
な違いを反映している｡これは,この実験で可塑性を調べた環境要因であ
る日長と低温の野外における変動様式が,主に地理的に大きく異なってい
ることと関係しているかも知れない｡今後,耕作条件によって変動様式が
大きく異なるような環境要因に対する表現型可塑性について,集団間分化
を解析する必要がある｡
日長反応性の地理的変異
タネツケバナの日長反応性が地理的に離れた集団間で大きく異なること
が明らかになったが,その地理的変異パターンと生育地の環境条件との関
係を明らかにするために,より多くの集団を用いて栽培実験を行った｡本
州中部の18集団より各10個体ずつ種子を集め, 18集団×10家系×7反復
で栽培した｡日長性の違いが最もよく現れる短日条件下で実験を行い,開
花までの日数を測定した｡
短日条件下における開花までの日数は特徴的な地理的変異パターンを示
し,同緯度では太平洋側の万が日本海側よりも長く,北緯37度以北では緯
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度が高くなるにつれて長くなる傾向があった｡つまり日本海側より太平洋
側の集団が,また,より高緯度の集団が日長反応性は強い｡全分散のうち
集団間分散は66%で,集団内家系間分散は18%であった｡この事実は,こ
の形質が選択に反応しやすいことと,集団間に遺伝的分化が生じているこ
とを示している｡各地の気象データとの関係を調べたところ,冬の降水量
との間に有意な相関がみられ,冬期に乾燥にさらされる地域では日長反応
性の高い個体(短日条件下では開花しにくい個体)から集団が形成されて
いる｡これらの事実は,冬期の環境条件が選択圧となり日長反応性に集団
間分化を生じさせていることを示唆している｡冬期の環境条件がきびしい
(乾燥,凍結など)ところでは,夏から秋の短日条件下で開花が抑制されて
大きなロゼットを形成することのできる日長反応性の強い個体が生き残り
やすいのではないかと考えられる｡この点に関しては,相互移植実験を行
い,個体の死亡率と死亡要因を追跡調査することで確かめる必要がある｡
これまでの実験で,日長と低温という季節的に変動する環境要因に対す
る表現型可塑性には,様々な形質で集団間に遺伝的分化が生じていること
が明らかになってきた｡また,開花までの目数に関しては,その分化の主
要因として選択が働いている可能性が高いことも明らかになった｡しかし,
他の形質の分化の要因や形質間の可塑性がどのように関連しあって分化を
引き起こしているかの解明は今後の研究課題である｡
(2)カタバミ　Oxalis corniculata L.の研究例(Shibaike,
Ishiguri and Kawanoの未発表データによる)
カタバミは,カタバミ科の多年草で,熱帯から温帯にかけて分布してい
る｡細長いほふく枝は地上をはい,石を乗り越えたり植物の根元を迂回し
ながら広がっていく｡所々の節から垂直方向や斜上方向の地上茎を伸ば
す｡さらに,節から不定根を出して地面にもしっかり定着する｡黄色い花
の直径は1cm前後で,花期は5月から9月である｡さく栗は熟すと自ら裂
開し,多くの種子を弾き飛ばす｡
カタバミ科には異型花柱性(heterostyly)を示す種があり,個体によっ
て雌ずいと雄ずいの長さが異なり,柱頭の表面構造や花粉の数なども異な
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図3　カタバミの等花柱花集団と長花柱花集団の地理的分布
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ることが知られている｡これまでの研究から日本のカタバミには,柱頭と
やくの長さが等しい等花柱花(homo-style)と柱頭がやくより長い長花柱
花(long-style)の二つの花型があることが明らかにされた｡カタバミは自
家和合性であるが,このような花の構造の違いは種子生産に影響を及ぼし
ている｡等花柱花は柱頭とやくが近接しているので自家受粉が容易で,そ
の結果,多くの種子を稔実させる｡長花柱花は柱頭とやくが離れているの
で自家受粉は起こりにくく,等花柱花より種子生産数は低い｡これらの花
型は,それぞれ異なる環境の生育地にみられる｡芝地や路傍など,撹乱の
強い開放的な場所でみられるのは例外なく等花柱花個体である｡一一万,良
花柱花個体は比較的撹乱の程度の低い所でみられ,海岸沿いの松林の林床
でしばしばみつかる｡このようにカタバミは花型に対応して光環境や人為
的撹乱の程度の異なる幅広い環境に生育している(図3)｡
光条件上栄養条件に対する表現型可塑性の集団間分化
カタバミのようにはふく枝を持つ植物はクローン植物と呼ばれている｡
クローン植物の草型は,光合成を通して物質生産を行なう場としてのラ
メットと,ラメットを配置するための地下茎やほふく枝(スペ-サー)と
が一つの単位(モジュール)となった繰り返し構造により構成されるo　カ
タバミは水平的にも垂直的にも広がる草型を持つことからしばしば個体の
部位によって異なる環境にさらされる｡このような場合,栄養や光強度な
どの環境からの刺激に対応して,モジュールの数やモジュール間の距離を
調節し,多様な環境に応じたラメットの効果的な配置を可能にすると考え
られる｡
これらの特徴を利用して, (1)栄養と光強度の変化に対してどのような
環境特異性を持った可塑性を示すのか, (2)可塑的反応のパターンや量は
花型の異なる集団間で分化しているのか否かを明らかにするために,以下
のような実験を試みた｡
実験に用いた集団は,等花柱花集団として京都大学構内芝生(KU),奈
良県五条紀ノ川河川敷(GJ),長花柱花集団として和歌山県潮岬二次林林床
(SM),和歌山県瀬戸マツ林林床(ST),福井県高浜マツ林林床(TH)の
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凶4　カタバミ5集団の栄養,光条件に対する反応性
5集団である｡培養土とバーミキュライトの混合比を変えることにより3
段階(3:1, 1:1,1:3)の栄養条件を,遮光することにより2段階(100%,
20%)の光強度条件を設定した｡
ここでは個体サイズ,弛上部/地下部比,花序数,ほふく枝節間長の4形
質について報告する｡
個体サイズは,栄養およ-び光条件の低下にともない全ての集団で低下し
た｡このように栄養および光強度の低下は生長速度の低下を引き起こす要
因となっている(図4,a)0
地上部/地下部比は同化産物を地上部と地下部にどのような割合で分配
しているかを示す指標である｡地上部/地下部比は栄養の変化に反応しな
かったが,光強度の低下によって全ての集団で大きくなった(図4, b)0
これらの結果から,カタバミは, (1)栄養条件に対して地下部と地上部
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への分配率を変化させず生長速度のみ変化させていること, (2)光強度条
件に対しては分配率と個体サイズの両方を変化させ,生長速度だけでなく
地上部が相対的に増大するような草型の変化をも引き起こしていることが
わかる｡このようにカタバミは利用できる資源の種類によって異なる可塑
的反応を示すことが明かとなった｡植物個体が示す反応を,生長速度の変
化と分配率の変化とに区別することは,可塑的反応の生理的メカニズムを
考える上で重要である｡
花序数は栄養,光強度の低下にともない全ての集団で減少した｡花序数
はどの条件下でも等花柱花集団が長花柱花集団よりも多い傾向があるが,
集団間の可塑的反応のパターンや量に違いはみられない(図4, C)0
ほふく枝の節間長は栄養条件の変化に反応しなかったが,光強度の低下
によって全ての集団で長くなった｡特に長花柱花集団では,等花柱花集団
よりもその伸長が促進された｡つまり,ほふく枝節間長の光強度に対する
可塑性に,.花型の異なる集団間で分化が生じ,可塑的反応のパターンは共
通であるが,その童に差異があることが明らかとなった(図4,d)0
ほふく枝節間長の可塑性における集団間分化の生態的意義
-一般的に,植物は開放的な光環境下では旺盛に分枝し,節間長を短くす
るが,比陰された光環境下では地上茎やほふく枝の頂芽優勢が促進され,節
間長が長くなる傾向がある｡このような傾向に関して,種間で可塑的反応
のパターンや量が異なることが多くの研究で明らかにされている8)0
カタバミははふく枝の節間長を伸長させることによって劣悪な光環境を
回避するが,長花柱花個体では節間長の可塑性が大きいことにより,より
多くのラメットを好適な光環境下に配置できる｡この性質は,長花柱花個
体が比較的撹乱の程度の弱い環境下に生育するときに以下の2点において
重要である｡ (1)モザイク状に多種が共存する場合,その株の周辺で光強
度が極端に低下するような環境を回避できる｡ (2)上層部がマツなどで覆
われ平均光強度が低い環境下において,ラメットごとに葉面積が増大する
ことによる自己被陰の程度を低下させることができる｡等花柱花集団と長
花柱花集団の間にみられるほふく枝節間長の光強度に対する可塑性の分化
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は,生育地における光強度の空間的変動様式が異なることにより選択され
てきたことを示唆している｡
今後は,生育地での栄養や光環境の変動様式を定量的に測定することや,
モザイク環境下での栽培実験を行なう必要がある｡
おわり　に
タネツケバナにおいては季節的に変動する環境要因に対する可塑性の集
団間分化,カタバミでは空間的に変動する環境要因に対する可塑性の集団
間分化の例を紹介した｡どちらの例でも,可塑僅の分化は環境の時間的あ
るいは空間的変動パターンと密接に関連している｡表現型可塑性の生態的
な役割を考える上で,次のような点について注意する必要がある｡
(1)可塑的形質発現を引き起こす環境要因(環境刺激)と,その発現さ
れた形質値の生態的役割(適応度に対する影響)を決定する環境(選択環
境)が同じであるか否か｡
(2)選択環境の時間的,空間的変動パターン(変動の大きさ,周期,予
測性など)と,その結果として選択の方向と強さがどのように変動するか｡
(3)選択環境の変動に応じた利用可能な環境刺激が存在するかどうか｡
(4)利用可能な環境刺激に対するレセプターと発生的制御が植物に存
在するかどうか,などの諸点である｡
上記のような点を具体的に明かにすることによって,初めて表現型可塑性
の進化し得る条件について考察が可能となるであろう｡
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植物のモジュール構造と環境適応
杉　山　修　一
はじめに
生物進化の歴史の中で植物と動物は約6億年前に分化したとされ,この
とき植物細胞は葉緑体を獲得し,また細胞壁を作り出した1'o葉緑体は植物
の光合成を可能にし,一万固い細胞壁の出現は植物から運動能力の損失を
もたらすなどその後の植物の表現型進化のプロセスに大きな影響を与え
た｡細胞レベルでの差異の他に,植物と動物は発育プロセスでも大きく異
なる｡多くの動物では発生の初期に分化が起こり,どの部分がどの組織に
なるかが前もって決っているのに対して,植物では葉,枝,えき芽,節,分
けつなどのある程度生理的に独立した機能単位(モジュール)が発育の途
中で分裂組織から次々と生産されるo動物のように個体が相互依存的な器
官より構成されている場合単一型(Unitary)生物,植物のように個体があ
る程度生理的に独立な単位の集合体となっている場合モジュール型生物と
呼ぶ8)｡ポプラのある種では,根からのシュートの再生によって1万年の寿
命をもつと推定される1つのクローン(遺伝子型)が81haもの面積を占有
しているという例も報告されている4'｡この場合,単一型生物の個体の概念
は栄養繁殖をするモジュール型植物には単純にあてはめることはできない
し,また寿命の概念も暖味になるだろう22)oこの単一一型とモジュール型の発
育様式の差異は必然的に動植物間の進化プロセスにも大きな影響を与えて
きただろうし,植物に特徴的な分化の全能性や高い表現型可塑性はモ
北海道大学農学部
1l_.
ジュール的な発育様式とも深く関係していると思われる｡1980年代からモ
ジュール構造を持つ生物の生態的,進化的側面からの研究は活発に行われ
てきている9,10･22)｡しかしここでは植物間に広く見られるモジュールの発育
様式の量的違いが環境に対する適応とどのように関係しているかに注目す
ることによってモジュール構造の適応的意義を検討したい｡
モジュールの発育パターンと草型
イネ科植物は典型的なモジュール構造を持つ｡つまりイネ科植物では基
本的な機能単位である分けつが発育の過程で繰返し生産されることによっ
て個体の生長が進む｡このような構造を持つ生物ではある期間にどれだけ
の入きさのモジュールをどれくらい生産したかが個体の生長を反映する｡
イネ科植物の分けつの発育パターンには,少数の大きな分けつをつけるタ
イプと多数の小さい分けつをつけるタイプがみられ,稲や麦などの禾穀類
やイネ科牧草の育種のなかで穂数(茎数)型,穂重(茎垂)型という草型
として古くから認められてきた｡このようなモジュールの発育パターンの
差異は木本植物では枝を頻繁に分化する濯木のような形態と,逆に分化速
度が遅い高木のような形態の変異を作り出す17)｡分けつや枝のような個々
のモジュールのサイズや数は環境によって大きく変動するが,モジュール
の数とサイズの間のアロメトリックな関係を反映したこのような草型は,
環境の変動に対しても比較的安定に発現する｡例えば,オーチャードグラ
スで草型の異なる3品種はいずれも窒素施与に反応して分けつ数も分けつ
サイズも増加するが,その比で表わされる草型指数は異なる窒素レベル間
でも, 3品種間でも相対的差は安定している14)｡それでは多年生のイネ科草
本について分けつの発育様式の差異が環境に対する適応とどのように関
わっているのだろうか｡
モジュールサイズの地理的変異
多年生イネ科牧草のトールフェスクでは寒い地域に由来する生態型集団
で大きな茎をつけ,暖かい地域の集団ほど小さな茎をつける(図1)｡調査
は均一な圃場で行われたので,この変異は遺伝的なもので,自然環境に対
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LStJl　トールフェスク生態型における自生地の1月平均気温と分け/)サイズの
関係
する適応の結果生じたものと考えられた｡このような草型の地理的変異は
異なる国で育成された栽培品種間にも認められ,カナダ,北欧諸国のよう
な寒冷な気候帯に属する国で育成された品種は茎が大きく,フランス,イ
タリアのような比較的温暖な国で育成された品種では茎が小さくなる傾向
にあった18)｡しかしこの関係は2次的で,ある程度寒くなると茎の大きさは
それ以l増加しないでかえって減少する傾向も見られた｡きた著者ら(莱
発表)はオーチャードグラスの日本の自然集団についても北海道の集団は
葉が太く大型化し,暖かい地域に自生する集団ほど葉は細く小型化する傾
向を認めている11)｡さらにイネ科草本ばかりでなくマイズルソウやツクバ
ネソウのような林床植物でも日本列島の集団には葉のサイズに地理的クラ
インが見られ,やはり北海道や東北の集団では四国や九州の温暖な地域の
集団に比べ葉が大型化する傾向が見られている11)｡さらにこのような地理
的クラインは日本温帯林の代表的樹種であるブナについても報告されてい
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る11)｡動物においては寒冷地では個体のサイズが大型化することはBerg-
manの法則として知られているが15),植物のモジュールサイズがなぜこの
ような地理的クラインを示すかはよく分かっていない｡モジュールサイズ
の地理的クラインの適応的意味を明らかにするために,多年生イネ科植物
の分けつサイズの異なる集団や遺伝子型を対象に,生長,競争,繁殖,グ
レージングに対する反応,物理的ストレスに対する耐性について比較した｡
イネ科牧草における車型と環境適応
栄養生長
一般に多くのイネ科牧草やソルガムで分けつの大きな品種や集団ほど個
体重が大きくなる傾向が広く認められている13･18)｡実際トールフェスクと
(せ苧3)細密蝉せ宰
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図2トールフェスク品種kentucky31から選抜された茎数型,茎重型架酎こ
おける分けつ数と個体垂の関係
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オーチャードグラスで同一一品種内で分けつサイズについて選抜したところ
両種ともおおさな分けつを少数つける茎重型が小さな分けつを多数つける
茎数型集団よr)高い個体重を示した.これは,茎数型集団では茎重型集団
に比べ分けつ数の増加に対する個体重の増加割合が低いためであった(図
2)｡さらに相対成長速度(RGR)も茎重型集団で高くなり,成長解析の結
果,茎重型集団の高いRGRは葉への分配特性(LAR)よりむしろ葉当た
りの同化効率(NAR)によりもたらされていた｡葉面積当たりの光合成速
度は両集団で統計的に有意でなく,RGRの差は他の生理的特性が関与して
いると思われる｡
競争
芝生型品種から4倍体品種まで幅広い変異を含むペレこアルライグラス
16品種を用いて競争と草型の関係を調べた21)｡各16品種各々個体植えの
ポット条件と単播草地と他のイネ科草(オーチi,-ドグラス)との混播草
30　　　　40　　　　50　　　　60　　　　70　　　　80
平均1茎圭(mg)
図3　ペレ二ア/レライグラス16品種間の平均1茎重と競争))の関係
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地を作り競争力を比較した｡ポット条件では茎垂型品種が茎数型品種より
地上部垂,地下部乾物重ともに大きかった｡図3に示されている通り競争
力(混播の乾物重と単播の乾物垂の比)は茎数と負の,また1茎重と正の
相関関係を示し,茎重型品種が高い競争力を示した｡また茎重型を示す4倍
体品種は2倍体品種に比べて生育が進むにつれて相対的に競争力が強くな
る傾向にあった｡競争力はポット条件下の根乾物重と高い正の相関関係に
あり,地L部より地下部の大きさが競争力と関係していた｡
繁殖
トールフェスク16遺伝子型では分けつサイズは繁殖効率(種子乾物重/
地上部乾物重)と負の相関を示し18),分けつが大きいほど種子の生産効率は
低くなった｡イネ科に限らず,草本植物では繁殖効率は生殖茎の草丈と負
の相関関係があることが報告されている24)｡イネ,麦などの禾穀類の育種の
過程でも茎を小さくすることが高い収穫指数(繁殖効率)をもたらし,そ
れが高い種子収量と結び付いている5)｡したがって,分けつサイズの大きな
個体は低い繁殖効率をもたらす｡
刈取りに対する反応
トールフェスク遺伝子型を用いて刈りとり後の再生を調査した19)｡再生
量は刈りとり後20日までは茎数と正の高い相関を示し,その後次第に茎の
サイズが高い正の相関を示すようになってきた｡これは再生が刈取り後の
地表近くに残された葉による光合成と茎に貯蔵された同化産物の量とに依
存し,茎数型の個体の方が刈取り後に残る葉も茎も多いためである｡この
ことから茎数型はgrazingに対する高い耐性をもっているといえるし,実
際放牧圧の高い草地には茎数型の遺伝子型が生存しやすいことが報告され
ている2)｡
ストレス耐性
トールフェスクとオーチャードグラスの草型について選抜した集団を
ポットで3カ月間育てた後厳しい乾燥にさらし,処理後充分な水を与えて
再生した個体数を比較した(図4)｡乾燥処理後の生存率は両草種で茎数型
集団の方が茎垂型集団より高かった｡さらにペレこアルライグラスについ
て茎重型の集団は茎数型の集団より水ストレスを受けやすいことが報告さ
0. 9/OmtrJIJ
I
0 0 0 0 IU4321
(%)静聴胡せ宰
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図4　トールフェスク(Farundinacea)とオーチャードグラス(D.glome71ata)
の葺数型,茎重型選抜集団の厳しい乾燥ストレス後の生存個体率の比較
表1多年生イネ科牧草における草型と適応特性
茎数型 佗8?ﾖﾂ??
生長速度 ??高 
競走力 ??高 
繁殖効率 俘"??
grazing耐性 俘"??
ストレス耐性 俘"??
戦略 ?VFW&?2??x8ﾈ5??ｸﾅ?競争型 
れている25)｡また耐寒性についてもペレニアルライグラスの茎重型品種は
茎数型品種に比べ弱いことが知られている26)｡特に4倍体品種は2倍体品
種に比べ耐寒性が低くなった｡しかしなぜ茎数型が茎重型より早魅や低温
に対するストレスが高いかの生理的メカニズムはよく分かっていない
適応戦略
以上の結果をまとめると,分けつの大きな茎重型は成長が早く競争に強
く,逆に分けつの小さな茎数型は繁殖やgrazing,さらにストレス耐性にす
ぐれる傾向にあった(表1)｡この点茎重型と茎数型の分化はGrimeらの提
出したC-S-R戦略に対応する傾向を示した.つまり茎重型は競争型に,一
方茎数型は繁殖特性が高く,刈取り後の再生も優れるruderal型あるいは
ストレス耐性型に対応する｡そしてこのような草型に関係した諸特性がモ
ジュールサイズの地理的クラインと何らかの関係をもっているものと考え
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られる｡
モジュール構造の形質発現と進化
今までのところモジュールの発育様式を制御している遺伝的,分子的機
構についてはほとんど解明されていない1)｡しかしコルヒチンなどで人為
的に植物を倍数化した場合,塩基配列に変化がないにも関わらず,染色体
が倍加した個体ではモジュールサイズが大型化しその分化速度が遅くなる
ことから20),モジュールの発育様式に細胞当た叫のDNA含量の変化がな
んらかに形で関与していると思われる｡近年,染色体数の倍加以外にも,同
一種内の個体間には細胞当たりのDNA壷には連続的で大きな変異が存在
することが認められている12･16)｡さらにこのようなDNA量の変異が多年
生草本植物のシュートの伸長速度や伸長時期7)などのモジュールの発育に
関わる形質にも高い相関を示すことが報告されている｡ DNA量の増加は
細胞サイズの増加をもたらすので3), DNA量の表現型形質への影響は直接
的な影響-よりもむしろ細胞サイズへの影響を通じての間接的な効果と考え
られる｡典型的なモジュール構造をもつ植物では,個体はモジュールの集
合体とみることができるし,同時に個々のモジュールは多数の細胞の集合
体といえる｡したがって大きいモジュールを少数つけるか小さなモジュー
ルを多数つけるかというモジュールレベルでの発育様式の違いが,今度は
小さな細胞を多数もつか大きな細胞を少数もつかという細胞レベルでの発
育パターンに還元できるかもしれない｡実際トールフェスクでは茎重型の
遺伝子型は分けつのサイズばかりでなく細胞のサイズも大型化しているこ
とが報告されている23)｡もしモジュールサイズの変異が細胞レベルでのサ
イズの変異と対応し,そして細胞レベルでの変異がDNA量と対応してい
るなら,茎数型,茎重型という個体間のモジュールの発育パターンがDNA
量の変異を反映しているかもしれないし,草型と密接に関係していた生長
速度やストレス耐性などの特性が細胞レベルでの差異から生じていること
も考えられる｡今後は,ゲノムサイズと細胞サイズそしてモジュールサイ
ズの関係をあわせて研究することが必要であろう｡
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イネにおける節間伸長と花芽形成
の可塑性
森　島　啓　子
Ⅰ.はじめに
表現型可塑性(Phenotypic plasticity)とは,環境の変化に反応して生物
がその表現型-形態･行動･生理など-を変える性質で,植物は特
にその能力が高いことが知られている｡ BradshAwl)は,植物におけるさま
ざまな表現型可塑性の例をあげてその適応的意義を論じた｡異なる環境に
生育する集団が徐々に遺伝子頻度を変えて遺伝的に分化する,すなわち種
内の生態型分化は集団レベルでの適応である｡それに対して,表現型可塑
性とは遺伝的変化を伴わない個体レベルでの適応である｡この可塑的変化
は遺伝的変化ではないが,可塑的変化をする能力は遺伝的形質であること
が重要である｡したがってこの性質は自然淘汰の対象となって適応的進化
をとげてきたし,また人為的選抜にも反応する｡
表現型可塑性は環境に対する生物の反応規格(Reaction norm)という
こともできる｡そのパタンは,同じ生物でも環境要因によって,器官によっ
て,また生育時期によって大きく異なる｡可塑性が大きい方が常により適
応的と考えることは間違いであるo　例えば作物の獲得した高い肥料反応性
は,人間に都合のよい表現型可塑性が選抜された結果である｡また種子の
大きさの可塑性が比較的小さいのは,環境が悪化しても花の器官の大きさ
は余り変化せずに生殖の安全を確保するための適応と考えられる｡異なる
形質の異なる程度の表現型可塑性をいかに組み合わせて持つかが適応度決
国TL遺伝学研究所
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走に重要なのであろう｡
以下には,イネの茎の伸長の表現型可塑性を取り上げて,そのメカニズ
ムと適応的意味を考えてみたい｡茎を構成する節間の伸長パタンについて
は多くの遺伝学的･生理学的研究がなされた｡イネの節間伸長は,遺伝的
制御が強く働いて環境条件に余り影響されずに進行する場面と,外界条件
に誘導されて可塑的に進行する場面とがある｡誘導的節間伸長を示す典型
的な例が浮イネである｡
ⅠⅠ.節間伸長の適応的意義
イネ科の植物の茎(梓とも呼ばれる)は多数の節と節間から構成され,特
定の生育時期にL部の節間が急速に伸長するという特徴を持つ｡節間伸長
の始まる前は,多数の非伸長節間が植物体の基部に積み重なり,その上の
生長点は葉で取り囲まれてさまざまな外部ストレスから保護されている｡
その後に続く節間伸長は,茎頂で形成される生殖器官すなわち穂を群落の
上に持ち上げ,受粉･受精･種子形成･さらに野生植物の場合には種子散
布を有利に行わせるという重要な意義を持っている｡また過密や深水など
の条件下では,そのストレスから脱出して上部に群落を作るためにも節間
1■L L'J
分化
榊物の′ト肯期
Fi長反応からみた
イネC')'i市期
節間仲良からみた
イネの生育期
′_一皿___･､ ｣姐週_rJr生壁生旦臥｢
; ｣FIM州
(分けつ則) (諾芸警賃LLiる凋遥舘e+:a)(成鵬"
第1図　植物における生育相の転換
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伸長が必要である｡
このように適応的に重要な意味を持つ節問伸長の開始の時期は,植物の
発育相とどの様に関係しているのだろうか(第1図)｡植物の発育は通常,
栄養生長期と生殖生長期に分けられるが,前者はさらに幼年期(Juvenile)
と成年期(Adult)とに分けられる｡幼年期と成年期の境界は必ずしも明瞭
ではないが,栄養器官の形態形成に関与する遺伝子群が前期と後期では違
うらしいことを示唆する実験結果から,栄養生長期の中でも生育相の転換
があるという考えが出てきた9)｡また好適な環境条件が与えられれば生殖
相に転換し得る潜在能力を持つのが成年期とする考えもある｡一一一万,栄養
生長から生殖生長への転換期は花芽分化によって認識できるので,比較的
明瞭である｡イネの場合は,花芽分化に伴って上位3-4ケの節間が急速に
伸長する｡花芽分化から出穂にいたるまでの期間はおよそ30日で,その長
さは遺伝的にも環境的にも余り大きな変異はない｡ところが,発芽から花
芽分化が始まるまでの日数については,遺伝的に大きな差があるばかりで
なく,日長や温度などの環境条件によっても大きく左右されることが知ら
れている｡短日植物であるイネでは,栄養生長期を,基本栄養相と感光相
とに分けるのが普通である｡どちらの長さも遺伝的支配を受けでいるが,感
光相の方は,日長条件によって栄養生長期間を変化し得る程度が遺伝的に
制御されている可塑的な期間である｡
節間伸長の観点からイネの生育相をみると,非伸長期(分けつ期),伸長
期,および成熟期にあたる非仲長期に分かれ,節間伸長期はさらに花芽分
化に伴う上位節間の伸長期と,それに先立って誘導的に起こる中･下位節
間の伸長期とに分けることができる(第1図)｡この誘導的節間伸長が,秤
長や生育日数に可塑的な変北をもたらす原因である｡節間伸長は下部の節
間から始まり順に上位の節間が伸びるので(第2図),誘導的節間伸長の大
きさはどの節位から節間伸長を始められるか4),それがどれ位継続するか
に大きく依存する｡
どんな方法で,伸長開始の条件を探ることができるだろうか｡イネ科の
植物では,ある葉身･薬箱･その基部の節･その下の節間がこの順序に従っ
て発育するので,これらを発育の一つの構成単位とみなすことができる｡し
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第2図　農林8弓･で観察された穂および各節間o)伸長パタン
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第3陳1イネ科植物にみられる節間伸長パタンの3つの類型
Ⅹ:総節数, Y.:節間伸長開始節位(下から) Y2:伸長節間数
Takeda12)より
たがって主稗では生じた葉数に穂首節間の数1を加えたのが総節間数とな
る｡主梓の葉数･葉位を調査することによって,形成された総節数や伸長
を開始した最下位の節間の節位を知ることができる｡ Takeda (1977)12)
は,伸長節間数を総節数の関数としてとらえることにより,節間伸長開始
の花芽分化に対する依存性を検討した｡彼は多数のイネ科植物種を用いて,
総節数･伸長節間数･伸長開始節位の間の関係に,第3図に示したような
3つの型を認めた｡秋播きコムギに代表されるⅠ型は総節数が多いほど伸
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長開始節位が高く,伸長節間数が-定の場合で,この型では花芽分化が節
間伸長開始の必要条件になっていると考えられる｡テオシントなどにみら
れるⅠⅠ型は,伸長開始節位は　一定で,伸長節間数は総節数と正に相関して
おり,これは一定数の節が分化すると節間伸長が始まる型である｡両者の
複合型がイネにみられるようなⅠⅠⅠ型で,ある節数(イネの場合は約15ケ)
以下の場合は花芽分化が節間伸長開始の条件であるが,それ以上の節数の
場合は一定の節位に達することが節間伸長開始の条件と考えられる｡日本
で栽培されているイネ品種の大部分は花芽分化と共に節間伸長が起きる型
で,誘導的節間伸長期はない｡これに対して,熱帯の品種や野生イネでは
花芽分化に先立って中下位の節間が伸長するものがあり,特に深水によっ
てその伸長が促進されるのが浮イネや深水に適応している多年生型野生イ
ネである｡Ⅰ型には越冬性植物が多く属し,花芽ができない限り節間伸長が
始まらないことは越冬するための適応と考えられる｡ ⅠⅠ型･ⅠⅠⅠ型には夏植
物や葡伏茎で繁殖する多年生植物が多く含まれる｡節間伸長開始時期にこ
のように多様な制御機構があることは,それぞれの種の生育環境に対する
適応と考えられる｡
ⅠⅠⅠ.イネにおける節間伸長のパタン
すでに第2図で示したように,節間伸長は下位の節間から始まり,次々
に上位の節間が伸長する｡ある節間が急激に伸長しているときは,そのす
ぐ下の節間では最大の伸長はすでに終っている｡イネでは穂の分化･生長
と同調しているのは上から3番目位の節間である｡各節間の最終的な長さ
は,梓長を決め,茎の倒伏性にも大きく関わるので農業上声要であり,多
くの研究がされた｡花芽分化に伴って伸長を開始する上部の3節間では, 1二
位になるほど等比級数的に長くなる｡この規則性は環境によって大きくは
変動しない｡それに反して花芽分化以前に伸長する中･下位の節間では上
下の間で長さの規則性は明瞭でなくその時の温度･光･栄養･水などの環
境条件に大きく影響される｡通常の水田栽培で伸長が観察される上位4-6
ケの節間の伸長パタンに関わる遺伝変異については,詳細な研究がなされ,
賛性遺伝子,長稗遺伝子と呼ばれる多数の突然変異遺伝子が検出された｡上
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から2番目の節間だけを伸長させないdm型遺伝子,穂や上部節間は余り
短くせずF部節間を短くするので農業l二有用なsd-1 (-d-47)遺伝子
などが含まれるo半壊性sd-1は,現在世界的に普及した多数の高収性品種
の短稗化に貢献した遺伝子である｡
節間伸長に関わる主働遺伝子を持たない通常の品種の間にも節間伸長の
パタンには量的変異があり,効果の小さい多数の遺伝子が関与していると
思われる｡多数の品種の間の差を遺伝的変異と考えて,各節間長の間の相
関を多変量解析の手法を用いて分析すると,多くの場合に共通した傾向が
認められる｡それは全部の節間長を長くしたり短くしたりする遺伝子群と,
上部の節間を伸長させるか,あるいは下部の節間を伸長させる遺伝子群が
ありそうである｡
近くに位置する節間は近い時期に伸長し,したがって共通の要因に支配
第1表　イネにおける穂長･節間長U)間o)遺仏相関およ
び環境相関
1)農林8号の梓長に関する微小突然変異系統を用いて
推定した遺伝相関
器官 ??3CR?
穂長(P) 偵SB紊?#ゅ???
第1節間長(1) 偵sR紊"?津??
第2ノノ(2) 偵?縱B紊b?
第3//(3) 偵?緜r?
第4//(4) 第5/メ(5) 偵コ?
2)純系の分け-)間変異から推定した環境相関(対角線より　卜.農林8号,
下:台中65号)
器官 ??3CR?
穂長(P) 偵C?3R?2????
第1節間長(1) 偵sB紊ゅ?竄唐?b?
第2ノ/(2) 偵S?S2?Bﾒ?Rﾒ?R?
第3ノノ(3) 偵?ﾒ?2ﾒ?B?偵3r?
第4//(4) 第5//(5) 辻?bﾒ?Rﾒ?B緜"緜?
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される程度が大きいが,遺伝的要因と環境的要因では,その作用のパタン
に違いがあるようである｡第1表は,穂長,第1-5節間長(上から)の相
互間の遺伝相関と環境相関を示したものである｡この実験では,農林8号
に放射線を照射して得られた多数の梓長の突然変異系統から,大きな効果
を持つ突然変異や染色体異常を持つ系統を除き,節間長に関する小さい遺
伝変異が生じたと思われる系統だけを選んで用いた｡系統間の変異を表現
型分散･共分散とし,環境分散･共分散を差し引いて遺伝分散･共分散を
求め,遺伝相関を推定した｡環境分散･共分散は,純系農林8号の多数個
体を栽培し,計30本の分けつの問の変異によって推定した｡台中65号を
用いて同じように推定した環境相関も第1表に示した｡
遺伝相関行列は,近くに位置する節間ほど高い遺伝相関を示し,近い時
期に発育する節間伸長が共通の遺伝子支配を受けていることを明瞭に示し
ている｡一一万環境相関行列は,農林8号でも台中65号でも第3節間を境に
上部と下郡節間の不連続的な関係を示した｡遺伝的に強く制御されていて
花芽分化によって伸長開始する上位節間の発育パタンと,環境条件によっ
て大きく変動する中･下位節間の発育パタンとの間には質的に違う制御機
構が存在することを示唆する｡
ⅠⅤ.環境によって誘導される節間伸長の可塑性
通常の栽培でも伸長が観察できる上から第1-第5の節間伸長に関し
て,どんな環境要因がどの程度の可塑的な変化をひき起すかを調べてみ
た8)｡栽培稲と野生イネの系統を,肥料･日長･年次が異なる条件で栽培し,
各器官の長さの変化を調査した｡可塑性の程度は,対数化.した形質値が各
環境条件に反応して示す変化の標準偏差で表わした｡第2表に示すように,
穂や上位節問より下位節間の万が,また栽培イネより野生イネの万が一一般
的に可塑性が大きい傾向が認められた｡また節間伸長を旺盛に行って草丈
を伸ばすか,分けつを増加させて穂数を確保するかは, "Trade-off"の関
係にある選択である｡比較のために棟数の可塑性を示したが,施肥に対す
る穂数の増加反応が栽培型で非常に大きくなっていることがわかる｡
別の実験で,突然変異遺伝子と環境要因が節間伸長におよぽす効果の比
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節2表　億長･節間良に及ぼす遺伝子･環境およびそU)相
カニ作用の効架の分散(log.oに変換, ×104)
形質 ?)6??(ｺｸ?6??ｬ(ｺｸﾎｸﾛr?
穂長 ??#3c3"?
節1節問長 ?S??cB?
第2// 涛s?鼎C2?
第3〝 鉄cs#3#cs33?
第4/ノ ?度?#都???
第3表　栽培イネおよび野′i:.イネの穂長･節間長に及ぼす
栽培条件C/)効果(1°gl｡, ×11)3の)く度で表した分散
成分)0
Morishima & Oka8)より
形質 儂ﾉ{?ｩ+yD韜?CWCWW,CW 
穂艮 ?鼎s??c#?C?
第1節間長 ???c?s?cSr?
第2// ?SS#3?CS3CCb?
第3〝 鼎c?c?#sゴ3C?2?
第4/ノ 田?S??#??ccb?
棟数 ?ャsC#S?田C3?b?
C:栽培4品種g)平均
W: ･年生野生刊3系統の平均,W,:多年生3系統の平均
校を試みた｡台中65号の遺伝的背景に種々の異なる指標遺伝子を持った同
質遺伝子系統を異なる環境(年次･場所)で栽培し,各器官の長さを調査
して分散分析を行った｡第3表に分散成分を示したが,遺伝子の効果(描
標遺伝子の多面作用と考えられる)は第2･3節間が大きいが,環境,環境
と遺伝子の相互作用および誤差(分けつ間のばらつき,微少な外的･内的
環境に対する反応と考えられる)はいづれも穂と第1･2節間で小さく,第
3･4の下位節間で大きいことが明らかである｡
以上の実験には含まれていないが,中･下部節間の伸長に関して最も顕
著な表現型可塑性の遺伝変異は深水に対する反応に関して存在する｡
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V.浮イネにみられる節間伸長の可塑性
雨期には河川が氾濫して広大な地域が深水となるデルタ地帯に栽培でき
る唯一の作物は浮イネである｡浮イネは,作物学的にも興味の持たれる材
料である上,表現型可塑性の機構を研究するのに格好の材料でもあるので,
多くの研究者がとりあげてきた5,6)｡これは栽培イネOryza satiuaに属し,
増水に応じて急激に下部節間を伸長する能力の高い一一群の品種であるo　野
生祖先種を異にしアフリカで独立に起原した0.glaberrimaでも,ニ
ジェール河内陸デルタに栽培されている品種は高い浮イネ性を持つ｡これ
ら2つの栽培イネとゲノムを共有する近縁野生種は,生育地の多様な水条
件に対応した,さまざまな程度の浮イネ性を持つ｡これらを総合すると,こ
のグループのイネの原始的な野生型は基本的には水生植物で浮イネ性を持
ち,それが深水条件に遭遇することない地域に栽培される品種が分化する
につれてその能力を失ったと考えるのが妥当であろう｡
浮イネ品種の多くは,雨期が来る前の畑地状態の田に散播され,生育前
期は陸稲状態で生育し,河川の氾濫で増水が始まると共に急速に節間を伸
長させ,さらに水中の節から分けつし水面上に群落を構成する･ぐ第4図)0
一日当りの増水のスピードは10cmを越える場合もあり,浮イネは十分そ
れに反応して伸長する｡バングラデッシュの深水地帯では数m以上の梓長
を示す品種もある｡
浮イネ品種を通常の水田で栽培すると,非浮イネ品種に比べて草丈が高
云十 ?-r-くT ､＼ ′ト介 
第4図　浮イネの生長
6日
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第5Fxl　浅水および深水条件で/i三百した台車在来1号(Tnl), T442,およびそ
のFlの節問長の分布
く下部節間が若干伸長する傾向は認められるが,深水で栽培したときに観
察されるような顕著な節間伸長は示さない｡このことは両品種群が,増水
に反応する遺伝子について異なっていることを示す｡非浮イネの台中在来
1号とタイ国の浮イネT442,そのFlを浅水･深水で栽培した時に観察され
た節間伸長を第5図に示した｡浅水では下位節間の伸長は抑制されている
が,深水では台中在来1号, Fl,T442の順で多数の伸長節間を分化する能
力があることがわかる｡中･下位の節間の伸長も上下の間で規則性が全く
ないわけではなく,伸長開始後花芽分化までの間は節位に従って1つの
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ピークを持つパタンが認められたが,これは処理条件(播種後60日から1
口3.5cmづつ約1mまで増水させた)により変ると思われる｡
採水の中で生育する浮イネは伸長節間の数が増え各節間の長さが増加す
るばかりでなく,水中の節からの発根,高位節からの分けつ,葉鞘がぽう
まんし厚くなるなど,浅水条件ではみられない各種の形質が発現する｡浮
イネと非浮イネの品種間交雑F2から浮イネ性遺伝子を同定しようとした
試みは必ずしも一致した結果が得られていない｡生育時期により,形貫に
より,その可塑性を支配する遺伝子は異なるであろうから当然かも知れな
い｡ 2ケの劣性遺伝子10), 1ケあるいは2ケの優性遺伝子13),エチレンおよ
びジベレリンにそれぞれ反応する優性遺伝子11)などの報告がある｡F2の連
続的変異から,多数の遺伝子の関与を指摘した報告も多い3･7)｡　品種間交
雑で分離する多数の遺伝子の複合効果ではなく,浮イネ遺伝子を単離する
ことを目的として, Eiguchi&Sano2)は野生イネの浮イネ性遺伝子を戻し
交雑によって栽培イネ台中65号の遺伝的背景に導入した｡この性質は約1
mの深水で生存し出穂できる性質で, 1ケの劣性遺伝子(dw-3)に支配
されていることがわかった｡実際には複数の遺伝子が集積して,より高度
の浮イネ性が発揮されているのであろう｡梓長や感光性に独身に働く遺伝
子との関係など,解明しなければならない問題は多い｡
表現型可塑性の遺伝分析は,同じ遺伝子型を持った個体あるいは系統が
異なる環境下で示す形質の差(反応性)が分析の対象であること,遺伝子
作用を明確にするにはその遺伝子以外の遺伝的背景が同じであるような材
料が望ましいなどの条件があるので実験的研究には工夫が必要である0
ⅤⅠ.浮イネ性と感光性
すでに述べたように,節間伸長開始と花芽分化は見かけ上結びついてい
る場合があるが,両者は本質的には異なる形質である｡ ･万自然界におけ
る広い変異をみると,深水に適応して節間伸長能力の高い系統すなわち卜
使節間から伸長開始できるものは強い感光性を持っている傾向が認められ
る｡それらは増水に応じて節間伸長し,水深が最大に達した後出穂するよ
うに調節された感光性を持っている｡赤道直下のように年間の日長変化が
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少なく感光性が意味を持たない地域のイネの節間伸長や出穂期は何によっ
て決まるのだろうか｡低緯度地帯に分布する栽培イネは感光性が弱く,季
節に無関係に栽培可能である｡しかし野生イネの生長は生育地の水条件に
大きく依存しており,節間伸長の開始ばかりでなく,花芽分化自体も日長
条件よりも水条件に規定される栄養生長量の関数として決まる場面が大き
いようである｡
高緯度地帯の野生イネの開花期は,深水系統は浅水系統より約1ケ月晩
生という傾向はあるものの,各集団の開花期の幅は比較的狭く季節的に固
定している｡それに対して赤道付近低緯度地帯の野生イネは,同一集団が
数カ月にわたって次々に出穂開花する｡そのパタンは水条件に依存する節
間伸長や栄養生長の量に依存するのではなかろうか｡熱帯アジアでもアマ
ゾンでもそのような状況を見聞した｡
アマゾン河に自生する野生イネ0.glumaepatula (栽培イネと同じゲノ
ムを共有する近縁種)は,増水中から主稗の出穂開花が始まり,以後長期
間にわたって高位分けつからの出穂が続いているようにみえた｡開花中の
穂が水没しないためには,出穂後も中･下位の節間伸長が継続するのか,あ
るいは節に離層が発達して茎が簡単に根からはなれて河の水面に文字通り
浮いて生育を続けるとい,うアマゾン特有の性質が役立っているのか,表現
型可塑性が植物の適応にどのように機能しているかについてはまだ未知の
問題が沢山残っている｡
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イネの根系の形態にかかわる要因
の種内変異
佐　藤　雅　志*･上　埜　喜　八**
1.はじめに
根の機能に関してはWeaverが1926年にRoot Development of Field
cropsのなかで｢植物の生育環境は土壌環境と気象環境の二つから成って
いる｡物理的,化学的および生物的な視点からみて土壌環境は気象環境よ
りもはるかに複雑である｡土壌は直接,根の発育や機能に影響するばかり
でなく,根の機能を変化させることによって,地上部の生育や収量にも影
響を及ぼす｡｣と述べている(田中典幸訳"作物の根系と土壌"農文協)｡し
かし,根に関する研究は地上部の研究に比較して進展が遅く,根の機能と
してホルモンの合成などを通じて全植物体の発育調節に関与する化合物の
給源であることが,詳しく明らかにされたのは近年である｡したがって,環
境要因に対する地上部の反応は,根の機能を無視して完全に説明できない
ことが分かってきた｡根系の形態は,茎葉など地上部の支持および養分,水
分の吸収などの機能と関係していること,さらには上述した機能を有して
いることから,植物の環境適応,分化を解明するために重要な要素である
と考えられる｡
根系の形態は土壌の硬さ,水分,温度,養分条件等により大きく影響を
受ける｡また,その形態は植物種間,種内においても多様であり,遺伝的
変異が存在することが認められている｡それらの研究の多くは,根系の形
態について種間および種内における差異を,一定の環境下で生育させ根系
'東北大学遺伝生態研究センター
日　東京農業大学生物産業′軍都
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の形態を比較する方法でなされてきた｡しかし,これまでの方法は根系の
形態を相対的に比較しただけに留まっているため,根系の形態に見られる
口丁塑性に環境および遺伝がどこまで関与しているかを明確にすることはで
きなかった｡このことが,根系の形態は生態的,生理的にも重要な役割を
はたしているにもかかわらず,その遺伝面での研究を遅らせてきた原因で
あると我々は判断し,根系の形態の遺伝要因を明らかにするために,その
可塑性に関与している形質を明らかにすることが重要であると考えた0
イネは2,500rhを越える高地から,洪水に没する低地,さらには海水にさ
らされる海岸近くまで栽培されている｡さらに,様々な酸性度,土壌水分
状態あるいは塩類濃度の土壌で栽培されてきている｡この理由としては,イ
ネが広い遺伝的変異を有しているからであるとも考えられている｡イネの
種内変異に関してはいくつかの形質に基づいて分類分けされており,イン
ド型,日本型,さらには温帯日本型,熱帯日本型(ジャワ型)などに分け
られている.｡今回用いたイネの材料は,生育環境,時期,地域に関してあ
る程度判明しているインド,バングラデッシュ,ベンガル地方の生態型
aus, aman, bwo (これらは栽培時期が異なる, ausは春から夏にかけて,
amanは春または初夏から冬にかけて, bwoは冬から春または初夏にかけ
て栽培される)インドネシアの生態型bulu, ljereh (これらは栽培地域が異
なる, buluはバリ島などの比較的高地で, tjerehはスマトラ島などの低地
で栽培されている)に属する在来種および日本のイネである｡これらに属
するイネ品種(遺伝子型)に関しては,分類の面から特性が明らかになっ
ている1)｡ところで,野生の植物は,それらが生育している地で,生存して
いけるか否かにより選抜される｡ここで用いた材料が栽培イネであるため,
生育環境に適応し栽培されている品種は生育地で収量が高く安定していた
遺伝子型が人為的に選抜された結果であることを認識しておく必要があ
る｡
栽培イネの根系の形態についての種内変異と環境適応に関して, 1)梶
系の形態の種内変異, 2)根系の形態(表現型)を決める生理要因とその可
塑性, 3)遺伝要因(主働遺伝子)と生理要因との対応,の3課題について
研究を進めている｡今回は主に最初の2課題に関してここに紹介する｡な
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浴,ここには学会誌には載せることの出来なかった写真を多く掲載した｡
2.根系形態の種内変異
日本水稲,インドの生態型boroそしてインドネシアの生態型bulu品種
の水田土中および土壌表面上の根の形態を観察してみると,日本水稲の根
図1地中および地表面の根の形態
左側の写真は登熟後期の地中の根の形態を,右側の写真は分けつ期の水田地表
面上の根の形態を示している｡
A,B:日本水稲品種,C,D:インドのbwo品種,E,F:インドネシアのbulu品
種｡
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は株の貞F方向に冠根が多く伸長していた(図1-A)｡インドの生態型boro
品種の根は,日本品種に比較して株の斜め下方向に太い冠根が,横方向に
細い冠根が伸長している(図トA)｡一方,インドネシアの∂〝J〟品種の根
は,株の真下方向に伸長している冠根は少なく,斜め下または横方向に太
い冠根が多く伸長している(図1-E)｡さらに,この∂〟/〟品種では株から放
射線状に地表面卜に太く白い冠根が表れ点在していることが観察された
(図1-F)｡これらの根は土壌中から土壌表面ヒに表れ再び土壌中に潜って
いく形態を示していた｡この様な形態を示す根は,インドネシアの∂〟J加に
属する大多数の品種に観察され,日本,インドの品種には観察されなかっ
た(図1-B,D)｡幼穂分化期になると土壌表面近くに細い根がマット場に発
達する,これを｢うわ根｣と呼んでいる｡ ∂〃J〝品種に見られる地表面上に
表れる根は,形成される場所,生育時期,形態が｢うわ根｣とは異なるこ
とから,土壌表面上に表れる根を｢気根｣と判断し報告した1)｡しかし,イ
ネの場合梓が伸長し気中に表れた節から伸長した根を気根としている場合
が多い｡したがって, ∂〝J〟品種に認められる土壌表面上に形成される根を
ここでは｢地表根｣と表示する方が適切ではないかと我々は考えている｡
∂〝J〟品種に特異的に認められる地表根は,栄養成長が盛んな分けつ期だけ
でなく幼植物時期においても湛水状態下で多く観察されている1)｡
次に,根の伸長方向を評価するために,硝子瓶に入れた寒天を用いて播
種直後に生じた4本の冠根の伸長方向を暗所下で調査した｡調査した品種
は日本水稲と陸稲,インド,インドネシアの在来品種,約130品種であっ
た3)｡その結果,イネの冠根の伸長方向は生育地域により異なる傾向が認め
られた｡日本のイネでは,冠根は主に下方向に伸長した(図2-A,B)｡イン
ドのイネでは,冠根は主に横方向に伸長した(図2-C,D)｡インドネシアの
イネでは,一部の冠根が上方向に伸長した(図2-E,F)｡これらの結果は,
水田で観察された冠根の伸長方向と寒天を用いて調査した冠根の伸長方向
とに関連があることを示すものである｡すなわち,地表根を形成するイン
ドネシアのbulu品種の冠根は寒天を用いた調査では,一部の冠根が上方
向に伸長する傾向がある｡また,水田で冠根が株の下に伸長した日本のイ
ネの冠根は,寒天中でも下方向に伸長する傾向があった｡さらに,太い冠
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図2　暗条件下における根の伸長方向の種内変異
左側の写真はガラス瓶の横から,右側の写真は斜め上から撮影したものである｡
A,B:日本水稲品種,C,D:インドのboro品種,E,F:インドネシアのbulu品
種｡
根が株の斜め下方向に細い冠根が横方向に伸長するインドのイネの冠梶
は,寒天中でも主に横方向に伸長した｡したがって,寒天を用いた実験系
で根系の形態の種内変異を解析できること,根系の形態には地理的分布に
一定の傾向が認められることが分かった｡
70
図3　暗および明条件下における根の伸長方向と重力反応
左側の写真は暗条件下,右側の写真は明条件下の冠根の状態を示している｡
矢印は三角フラスコを傾けた後屈曲した冠根を示している｡
A,B:日本水稲品種, C,D:インドのaman品種, E,F:インドネシアのbulu
品種｡
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4.根系の形態の種内変異にかかわる要因
4-1.冠根の重力感受性と太さの種内変異
冠根の伸長方向に影響を与える要因として,冠根の重力屈性に関わる特
性とその太さについて,日本,インドおよびインドネシアのイネ品種合計
36品種を調査した｡日本の品種では明,暗条件に関係なく斜め下方向深く
伸長した冠根は重力の方向に屈曲した(図3-A,B)｡インドおよびインドネ
シアの品種の多くは,明条件下では冠根は斜め下方向に深く伸長し重力の
方向の変化に伴い屈曲したが,暗条件下では冠根は斜め下方向に浅く伸長
し屈曲を示さなかった(図3-C,D,E,F)｡暗条件下において,冠根の伸長
方向は冠根の太さおよび重力反応と有意な正の相関を示した(図4)｡しか
し,インドネシアの∂〟血の冠根は太いにも関わらず,水平もしくは上方向
へ伸長した｡明条件下では全ての品種の冠根は下方向へ伸長し,重力反応
を示した(図5)｡冠根の伸長方向と重力反応との相関は有意であったが,伸
長方向と太さとの相関は有意でなかった｡したがって,日本のイネでは冠
根が暗条件下でも太く重力に反応して重力屈性を示すこと,インドのイネ
では,冠根が暗条件下では細く重力反応を示さないこと,インドネシアの
∂〟血に属するイネ品種では,冠根が太いにも関わらず光依存性の重力反応
を示すため,暗条件下では重力屈性を示さないことが明らかとなった｡
4-2.種子根の酸素屈性の種内変異
次に,インドネシアのイネ品種の種子根の側板の伸長方向は上を,イン
ドのイネ品種では横を,日本のイネ品種では下を向いていることに我々は
注目した｡側根に認められる伸長方向の種内変異は,これまで述べてきた
ように冠根においても同様の傾向を示すことから,種子根で兄いだされる
酸素屈性の種内変異は,冠根においても同様の性質を示すものと判断され
た｡したがって,調査が可能である種子根の酸素屈性にかかわる感受性の
種内変異を調査した｡
内径が18mmで,三万を開けたT字型のガラス管を逆さまにし,一一万を
酸素を通しやすいテフロン樹脂膜で,もう一方を酸素を通さないポリ塩化
ビニリデン膜で覆い,そのT字型ガラス管に寒天水溶液を入れ,寒天の上
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に催芽した種子を置床した｡このT字型ガラス管をテフロン樹脂膜側が上
になるように37.5度に傾斜させた｡種子根がポリ塩化ビニリデン膜に到達
した時点でガラス管を0度から37.5度まで6段階に傾斜を設定し,根の伸
長方向を調査した｡インドネシアの∂〟J〝品種の約半数の種子根は,暗所下
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においてテフロン膜で覆われ溶存酸素濃度が高い上方向に22.5度の傾斜
にもかかわらず伸長した｡一方,日本およびインドのイネ品種の種子根は,
15度の傾斜で種子根が上方向に伸長した個体は10%以下であった｡さら
に,明条件下では,これら2品種の種子根は7.5度の傾斜においてもテフロ
ン膜の方向に伸長しなかった｡しかし,インド.ネシアの品種では15度の傾
斜でも30%を越える個体の種子根がテフロン膜の方向に伸長した｡これら
の結果,インドネシアの∂〟J〟品種は日本およびインドの品種に比較して
酸素屈性の感受性が強いことが示唆された｡
4-3.冠根の伸長方向とメソコチルの伸長との関係
日本のイネはインド,インドネシアのイネに比較して暗所下でのメソコ
チルの伸長が短いことが知られている｡メソコチルの伸長童と水平方向に
伸長する冠根の割合との関係を調べた｡両者の間には1%水準で有意な相
関(r-0.64)が認められた(図6)｡メソコチルの伸長する品種では,多く
の冠根が横方向に伸長する傾向があった｡
冠根が下方向に伸長し,メソコチルが伸びにくい日本水稲品種の種子に
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イネの根系の形態にかかわる要因の種内変異　75
表1ジベレリンおよびアブシジン酸処理による日本水稲品種の冠根の伸
長角度分布(%)の変化4)
冠根の伸長角度 
-90○ 蔦c??20○ ??ｲ?00 佗b３?
～-600 ??#??`200 坪6ﾓc?ｲ?`90○ 
Cont. ???.0 ???1.7 鉄偵2?00 
GA3 ???.0 都R??.0 ?r??00 
ABA ???.0 田b縒?.0 ?7?2?00 
*　GA3: 10~5M,ABA: 10~4M
日本　　　　インド　　　インドネシア
仲　介.合
図7　イネの根系形態の種内変異と冠根の伸長方向にかかわる重力屈性と酸素
屈性の競合関係
ジベレリンおよびアブシジン酸を処理し,メソコチルを伸長させた時の冠
根の伸長方向を調査した｡対照区では冠根は全て下方向(200-900)に伸長
したのに対し,処理区では冠根は横方向(一200-200)に伸長する冠根の割
合は65%をこえた(表1)｡これらの結果から,根の伸長方向の形質発現に
はメソコテルの伸長が関与している可能性が示唆された｡
4-4.重力屈性と酸素屈性との競合関係
これまでの結果から, 1)イネの根系の形態は種内変異が認められ,その
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地理的分布には一定の傾向があること, 2)根系の形態の種内変異は主に
冠根の伸長方向によって決定されること, 3)冠根の伸長方向の種内変異
にかかわる要因として冠根の重力屈性および酸素屈性の感受性の差異にあ
る可能性を示してきた｡したがって,根系の形態はそのイネ品種が持って
いる重力屈性および酸素屈性の感受性に関する遺伝的要因によって決定さ
れると考えられる(図7)｡すなわち,日本のイネでは冠根の重力屈件の感
受性は強いが酸素屈性の感受性が弱いため,冠根は溶存酸素濃度が少ない
土中深くに伸長する傾向がある｡その根系は幅が狭く下方向に長い形を取
るようになる｡インドのイネでは冠根の重力屈性および酸素屈性ともに感
受性が弱いため,冠根はその原某の伸長方向,すなわち横または斜め下方
向に伸長する傾向がある｡次に,インドネシアのイネ品種,特にbulu品種
では,冠根の重力屈性の感受性は弱く酸素屈性の感受性が強いため,冠根
は溶存酸素濃度の多い土壌表面近くに伸長する傾向がある｡さらに,湛水
条件など土壌中の溶存酸素濃度が特に少ない場合には,冠根は溶存酸素の
より多い湛水中すなわち土壌表面上に仲良し,伸長した根は光により重力
屈性が誘導され再び土中に潜り｢地表根｣を形成すると考えられる｡
5.おわりに
｢はじめに｣において述べたように,植物の環境適応にかかわる形質発現
に関して研究を進める場合,特にその形質が可塑性にとんでいる時には,最
初に環境要因により変化する表現型の範囲,影響を与える環境要因,形質
発現に関係している遺伝的変異を把握することが重要であると考えられ
る｡今回は,根を取り1二げて紹介しましたが,環境適応に関係している形
質に関しては同様のことが言えるものと思われる｡
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3) Ueno K. and Sato T. (1992) Japan J. Breed. 42: 779-786･
4) UenoK. andSatoT. (1993) Japan.∫.CropSci.62: 132-133.
77
浮稲の洪水状態への節間伸長による
適応と植物ホルモンの役割
菅　　　　　洋
浮稲は,東南アジアのデルタ地帯の深水条件に適応した,特殊な品種群
である｡バングラデシュの典型的浮稲地帯では,雨期の増水期には1日に
25cmも水位が上昇するので,イネはその水位の上昇に追い付いて生長で
きないと,生存することができない10)｡浮稲は,この洪水による水浸清とい
う環境条件に,節間伸長という形態的変化で対応している｡
通常のイネの品種群では,幼穂が体内に分化しないと,急激な節間伸長
に至らないが,浮稲は花芽が分化していない栄養生長期間においても,節
間が伸長を開始する性質を有し,その期間に水浸漬されると,急激な節間
の伸長が誘導される｡このような,急激な節間の伸長には,植物ホルモン
の関与が予想される｡
したがって,この系は,環境条件に対応しておこる適応現象の,生理的
基礎を研究する上で,極めて優れた系であると同時にその機構の解明は,育
種などの応用上での重要性をも包含していると言えよう7)0
節間伸長のホルモン支配
浮稲の伸長中の最上位節間を含む, 25cmの茎切片を用いる実験系でテ
ストすると, 48時間後の伸長で水を与えたコントロールと比較すると,気
中での節間伸長にオーキシンは全く反応せず,エチレンとジベレリンに
よって伸長が促進される｡この両者を共に与えると,協力的に作用し,ど
ちらかを単独で与えたときよりも,伸長を更に促進した4)0
東北大学遺伝生態研究センター
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インタクトな植物に,前もってジベレリン生合成阻害剤を与えて,体内
のジベレリン濃度を低下させると,インタクトな植物は水浸演に反応して
の節間伸長が消失する｡しかし,このようにしてジベレリン生合成阻害剤
によって体内ジベレリン濃度の減少した植物でも,外からジベレリンを与
えてから水に浸漬すると,再び水浸演に反応しての節間伸長能力を回復す
る5)｡
上記のように,エチレンとジベレリンは,空気中で水浸漬なしに節間伸
長を促進するが,ジベレリン生合成阻害剤処理して体内ジベレリン濃度を
減少したものは,空中ではエチレンに対する反応性を失ってしまう｡しか
し,これに外からジベレリンを与えると,再びエチレンに対する反応性を
回復する4)｡これらのことは,水浸清に反応して浮稲が,適応的に節間を伸
長するときに,体内のジベレリンが重要な役割を演じていることを示して
いる｡この時,エチレンの働きが必要不可欠なものかどうか,副次的なも
のなのかこの実験だけからは必ずしも判然としない｡一方,気中でエチレ
ンに反応して節間伸長を示す時にも,あらかじめジベレリン生合成阻害剤
を与え,ジベレリン生成を阻害すると,気中でのエチレンに体する反応が
なくなることは,ジベレリンの存在が不可欠であることを示している｡
遺伝的解析
浮稲の節間伸長のホルモン支配の問題を,遺伝的に解析しようとした｡ま
ず,典型的なバングラデシュの浮稲Aswinaと,非浮稲でしかも体内ジベレ
リン合成が著しく遺伝的に阻害されている短銀坊主を交配した｡短銀坊主
は,ジベレリン生合成に欠陥があるためわい性で草丈が著しく低い｡雑種
第1代の草丈は,浮稲の親と同じで正常となりわい性形質が劣性を示した｡
雑種第1代植物を,水浸潰した時の節間伸長をみると,草丈は前述のと
おり浮稲の高性が単純優性を示したにもかかわらず,水浸清に反応にて生
じる節間伸長は不完全優性で,伸長節間の合計をしめす全伸長節間長は,浮
稲の親の半分に達しなかった｡また,伸長節間に蓄積しているエチレン濃
度も雑種第1代では,浮稲の親のそれの約半分位であった｡
雑種第2代においては,水浸清に伴っておこる節間伸長について,その
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図1浮稲の節間伸長
A:現地の栽培状況, ら:バングラデシュの浮稲Aswina
左は普通栽培,右は深水栽培(九州大学井之上準教授提供)
量の大小は全く考慮に入れないで,伸長する能力の可否という形で質の問
題として処理すると,伸長能力のあるものと全くないものとは, 9: 7の分
離比すなわち,補足遺伝子仮説に適合して分離した｡
それで,この伸長能力を得るために補足的に働く二つの因子を,植物ホ
ルモンのジベレリンとエチレンだと仮定した｡ただし,この場合エチレン
については浮稲性を持たない普通のイネ品種も,エチレンを生成している
ことが知られているので2),この場合のエチレンの関与はエチレン生成の
可否ではなく,エチレンに反応して節間を伸長する反応性あるいはエチレ
ンに反応して誘導される二次的な代謝に関与するものと考えられる｡
それで,次に水浸漬する前に,雑種第2代集団にジベレリンA3を与えて
から,水浸漬すると,節間伸長するものとしないものの分離比は,前述の
9:7から12:3(すなわち3:1)に適合するように変化した｡また,水浸
潰する前に雑種第2代集団にジベレリン生合成阻害剤を与えて,体内のジ
ベレリン生成を妨げてから水浸漬したところ,節間伸長能力の可否につい
ての分離比は0: 12となり,どの個体も全く水浸清に反応しての節間伸長
を示さなかった5)0
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図2　浮稲の水浸漬実験
A:大型ポリタンクによる実験, B:水浸漬された節よりの不定根の発育,左はバ
ングラデシュの浮稲,右は日本在来水稲
これらの結果を見ると,水浸漬に反応して節間伸長がおこるためには,ジ
ベレリン反応必須であるが,その他の因子の存在も必要であることを示し
ている｡
節よりの不定根発育に関与する要因
浮稲は地中に根を張っているが,増水した水中に浸漬される節より不定
根を発生し,それから河川の洪水によって運ばれてくる,水中の栄養分を
も吸収している｡この不定根の発育には,エチレンとジベレリンが協力的
に働いていることが判った4･7)｡節間の伸長に関与する要因であるこれら二
つの要因が,不定根の発育においても,促進的に働いていることは,極め
て興味深いことである｡
水浸漬と浮稲の体内ジベレリンとの関連
浮稲を水浸漬する前に,ジベレリン生合成阻害剤で処理してから,水浸
漬すると節間伸長が起こらないので,節間伸長にたいするジベレリンの関
浮稲の洪水状態への節間伸長による適I心と植物ホルモンの役割　81
与が考えられるが,実際浮稲を水浸漬すると,内生ジベレリンの含量(こ
の場合は,茎葉をこみにしている)が増加することが確かめられた4)｡
ところが,上記の浮稲と非浮稲との雑種第2代の分離個体のなかで,水
浸漬に反応して節間の伸長が認められるものの中で,伸長の程度の種々に
異なる個体について,個体ごとの体内ジベレリン含量(茎葉はすべてこみ
にしている)を調べ,その個体の全伸長節間の合計との相関を調べたとこ
ろ,意外にも全く相関が認められなかった8)｡しかし,ジベレリン生合成阻
害剤の薬崖と,水に浸潰した後の個体の伸長節間長の合計,及び茎葉こみ
にした体内ジベレリン童の間には,密接な関係が認められたo
これらのことは,体内のジベレリン壷と伸長節間長の長短の関連を問題
にする場合は,ジベレリンの種類,あるいはイネ体内における特定部位に
おける局在を,考慮しないと駄目であることを,示唆していると思われる｡
イネのジベレリン生合成については
メバロン酸-カウレン化合物-GA.9-GAlのような経路が想定され,
イネ体内に通常比較的多量に検出されるジベレリンはGA19で,これは生
理活性のほとんどないプール型のジベレリンと考えられ,これが活性型の
GAlに代謝されて作用するものと考えられている｡
上述の検定では,このプール型のジベレリンも総て含めて全量検出され
るような方法で検定されており,しかも植物体は根を除外して,地上部は
総てこみにして検定されている｡その結果,これらのプール型のジベレリ
ンを含む全量とは節間伸長量との間には相関が認められなかったのであ
る｡
一方,ジベレリン生合成阻害剤の薬壷と,節間伸長童及び体内ジベレリ
ン総含量の間には,関連が認められたのは阻害剤の薬量に応じて,活性型
ジベレリンもそれに平行して,含量が低下していたのであろう｡
そこで,次にプール型と活性型のジベレリンが区別されるような検定方
法を採用して,さらに浮稲の水に浸漬して節間が伸長しつつあるものを,水
に浸漬しない対照のものと比較しながら検討した｡バングラデシュの浮稲
Aswinaを供試して,水に漬浸したものと,しないものについて植物体各器
官のジベレリン含量を,有機溶媒抽出,薄層クロマトグラフイによる分離,
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図3　切断茎による実験
A:コントロール, B:エチレン10ppm,
C:エチレンとジベレリン, D:ジベレリン10ppm
白矢印は最上位節の場所を示す
イネ苗バイオアツセイ法によりその局在について調べた｡抽出は含水アセ
トンを用い,酸性酢酸エチル分画をシリカゲル薄層クロマトグラフイを用
いて分離精製した｡バイオアッセイは,わい性イネの短銀坊主とわい稲C
を用いたが,前者は炭素数20個のプール型ジベレリン(イネの場合茎葉で
は主としてGA19)にも反応するが,後者は炭素数19個の生物学的に活性
型と思われるジベレリン(イネの場合茎葉ではGAl)にしか反応しないの
で,ある程度種類の推定が可能である｡
生殖生長に入るのを妨げるため, 24時間日長下で育て, 7-8菓期に達し
た植物を水浸漬処理し, 20日後に採取してジベレリン分析に供した｡水浸
漬期間中は,植物体の約70%が水中に保持されるように, 5日おきに水位
を補正した｡比較のため,水浸漬しないものを同時に供試した｡
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水浸潰したものでも,しないものでも伸長中の最上部節間には極めて高
いプール型ジベレリンの存在が認められた｡しかし,活性型ジベレリンの
含量は,水浸潰したものの方が,しないものに比べて著しく高いことが判っ
た｡最上部節間における活性型ジベレリンの含量は,水浸漬したものでは
プール型ジベレリンの約7%に達したが,水に浸漬しないものでは,活性
型ジベレリンは最上部節間には認められず,次位の節間に弱い活性が認め
られた｡
プール型ジベレリン含壷は,水浸漬しないものでも,特に下位の節間に
おいて,水浸漬したものより多かった｡これは,水浸漬しないものでは,伸
長節間は短くまだ水浸溝などにより急速に節間を伸長する能力を保持して
いるが,水浸漬したものでは節間は長く,すでに伸長をほとんど終了して
おり,伸長の能力を失ってしまっているためと思われる｡
浮稲は水浸漬しないものでも,栄養生長期に節間伸長を開始する特徴を
有しているが,それを水に浸漬すると,急激に節間長を増大する｡このと
き,水浸溝がプール型から活性型への,ジベレリンの代謝転換を引き起こ
すものと思われる｡
また,水浸漬したものでは,しないものに比べて展開葉(葉鞠を含む),
末展開葉共にそのジベレリン含量は著しく高いことが判明した｡特に末展
開葉におけるジベレリン含量は,水浸漬したものでは,しないものに比較
してプール型ジベレリンは約50%増加したが,活性型ジベレリンは約10
倍に増加した｡若い末展開葉は一般に,ジベレリンの生成源と考えられて
いるので,これらのジベレリンは水に浸潰されたときの葉身の急激な伸長
に寄与すると共に,その一部はここから伸長節に移動して急激な伸長に寄
与するものであろう｡すでに展開した葉(葉鞠を含む)においても,活性
型ジベレリンの濃度は水浸潰したものでは,しないものに比べて約2倍の
増加を示した｡
このような,浮稲の伸長中の最上部節間におけるジベレリンの局在,水
浸漬した植物における活性型ジベレリンの増加は,水浸清に遭遇した浮稲
における急激な節間伸長をある程度説明するものであろう｡
最後に興味ある点を付記すると,我国でも岐阜県海津郡の木曾,長良,揖
Non submerged Submerged
図4　浮稲品種Aswinaにおける水浸漬有無のちがいによる異った器官におけ
ーる内生ジベレリンの含量8)
A:未展開葉, B:葉身と葉軌　C:第1伸長節間, D:第2仲良節間,
E:第3伸長節間, F:第4伸長節間
囲みの中の数字は分母は短銀坊主アッセイによるプール型ジベレリン,
分子は棲稲Cアッセイによる活性型ジベレリンの含立をそれぞれ生体重
100g当りのジベレリンA3相当量で示すo
斐の三河川に囲まれた地方は,海抜60cmの低地で,治水の｢分に行われ
ない明治末期までの150年間に堤防の決壊は44回にもおよび,水害のため
稲は3年に1度しか収穫できなかったといわれる｡そのため農民は,鋭意,
水害に強い稲品種を選択してきたといわれ,明治末期の文献にそのような
品種が11品種あげられている｡そのうち, 5品種は現在でも農水省の遺伝
子バンクに保存されていたので,それらの深水下での節間伸長性を調べ
た6)｡その結果,これらの在来品種は勿論東南アジアの典型的浮稲ほどでは
ないが,水に浸漬されると花芽分化前の栄養生長期間においても,節間を
伸長し節からは不定根を発生する性質を有していた｡しかし,これらの適
応的性質は,河川の治水事業が整備された現在我国では,水稲育種の選抜
目標にはなっていない｡
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Arabidopsisの花の形態形成に
かかわる遺伝子と突然変異体
小　牧　正　子
Ⅰ.はじめに
植物の発生と器官の分化･形態形成の分野は, 1980年代の後半に大きな
進展がみられた領域である｡さまざまな要因があるけれども, Arabidopsis
thaliana(和名,シロイヌナズナ)という優れた実験材料が用いられたこと
が,そのひとつであろう｡ここでは花とそれを構成する器官の分化に関わ
る遺伝子群の,遺伝的な解析とその成果を中心にして,分子レベルの仕事
の発展もいくつか紹介したい｡
ⅠⅠ.遺伝的解析
遺伝的解析は,メンデル以来の古典的で基本的な手法であるが,対象と
する事柄によって,これが大変有効である｡主なところでは(1)新生突然
変異体の作出, (2)突然変異遺伝子の性質(単一か,核ゲノム上か,劣性
か)の確認, (3)すでに報告されている類似の突然変異と同一かを調べる
(allelismtest),(4)染色体上の位置決め(RFLPマッピングを含む) , (5)
二重突然変異体による遺伝子の役割の解明,等がある｡ (1)から(3)まで
は,よい材料の入手という点で某本中の基本であるからまず最初に行うも
のである｡ (4)はシロイヌナズナでは遺伝子クローニングの準備段階にな
りうるが,植物種によってはゲノムサイズその他の条件が異なるので,遺
伝子の単離まで進む可能性が低いこともある｡ (5)は以下に紹介する花の
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器官形成のように,遺伝子の役割が未知の系に対して有用な方法である｡
個々の突然変異体の観察に加えて,二重突然変異体をつくって遺伝f-の機
能U)相互関係を解きほぐし,位置づけてゆくのである｡
シロイヌナズナで花の器官形成に関わる突然変異遺伝子は, "ホメオテ
ィック遺伝子" (後述)を含め調べられた範囲で全てが単一で,劣性で,核
ゲノムトにある｡そして,動物で体節構造を決定するホメオティック遺伝
子とは異なり,染色体上で-カ所にクラスタTをなして存在していること
はなく, 5対aj染色体のあちこちに分散している1)｡塩基配列が知られてい
るAG2)およびAP.?3)の二つのホメオティック遺伝子をみると,ホメオ
ボックスなど動物のホメオティック遺伝子や体節構造決定に関わる遺伝子
と相同の塩基配列は見られない｡なおシロイヌナズナの遺伝子名の表記規
則では,大文字が野生型の対立遺伝子を示し,小文字が突然変異遺伝子を
示す｡シロイヌナズナのAP3遺伝子は,キンギョソウ(Antirrhinum
majusトでトランスポゾンによる突然変異株からクローンとして単離され
ていたdejiciens A+遺伝子4)5)のcDNAをプローブとして,得たものであ
る｡
遺伝的な手法を実際に用いる時に,共通して必要な技術は植物の栽培と
交配(人工受粉)である｡シロイヌナズナでも一世代は最低2カ月かかり,
世代から世代への待ち時間が実験の最大の制限要因である｡そこで,例え
ば交配の結果をどこまで幅広く予測するか,規模をどのくらいにするか,等
のいわばソフトウエアが重要となり,また成果が出るのが半年とか一年先
になるのが普通なので, "待プ'ということが大切である｡キンギョソウで
は,イギリスのジョン･イネス研究所を中心とする長年の遺伝的研究の蓄
積があり,分f-レベ/レの仕事と結びついて優れた成果をもたらした｡
ⅠⅠⅠ.花式図-植物形態学の基礎知識の利用
花を構成する器官は,種類と数及び配置が一定に決まっており,料(Fam-
ily)によって異なることが古くから知られている6)｡器官の配置を図示した
ものが花式図と呼ばれ形態を考える上で最も基礎のデータとなる｡シロイ
ヌナズナはアブラナ科に属し,野生型の花の典型は図1の花式図で表され
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●
ノ-ヽ＼
ヽー
wHd type
図1 ArabldoPsis (シロイヌナズナ)
左は野牛JFJ.,メ;はpt (〆stillala)
^3UanbaJI
●
/一■ヽ■＼
ヽー
p/I
の花式[9(]｡
というホメオティック突然変奨体U)
種o ｢方U)黒丸は花房輔の位置を′JけDこのPiの花は,花弁ががく)ll-に,
雄しべが開いた心皮(雌しべの構成単位)に転換している｡心皮は中央の
雌しべと融合する場合が多く,また未発達でごく細い糸状になることも
ある｡
phenotype
huuanbaJl
phenotype
LX12　野′卜型(WT)および突然変異型(mutant)が,環境条件AまたはBに
おいて示す表現型0)変異｡
たて軸は頻度,よこ軸は測定または記述可能な立や値を示す｡
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る｡外側から, 4がく片, 4花弁, 2+4雄しべ, 1雌しべ(2心皮から成る)
が4輪の同心円上に並ぶ｡突然変異体の形態を理解する第一一歩は,個々の
花についての花式図を数多く描くことである｡
遺伝的な野生型でも,雄しべや花弁の数は比較的変勤しやすく,例えば
雄しべの数が本来の6より減って5や4である花がまれに生じる｡但しこ
れは次の世代に伝わらない非遺伝的な個体内の変異であり,数多く観察す
れば判別できる｡このような変異は以下の考察からは注意して除外してゆ
かねばならなし')｡図2に示すように,一般に突然変異体は表現型が不安定
で,野生型に比べて変異の幅が広い｡またAという環境条件下では突然変
異体と野生型とを確実に識別できるが, Bという環境条件下では両者の分
布が重なり合うということがある｡遺伝的手法で解析を行うには,条件A
のような"良い環境"を与えることがまず必要である｡その上で平均値の差
aと突然変異遺伝子の特性を結びつける妥当な解釈をさがすことになる｡
この時,_花式図をよりどころとして,全体で何が起こっているかを考える
ことが重要である｡仮に"花弁の数が減少している"という事柄をとって
ち, (1)その代わりに雄しべが増えている, (2)他の器官数は同数のまま
である, (3)他の器官数も減っている,という3つの場合ではまったく意
味が異なる｡
ⅠⅤ.ホメオティック遺伝子
花の器官のホメオティック遺伝子は,花式図の同心円の構造はほぼ保っ
た上で,ある輪上の器官が別種の器官(本来は別な輪上に生ずる器官,あ
るいは天然には存在しない器官であってもよい)に転換すると考えられる｡
大きく3タイプに分けられる｡まずAP2遺伝子が欠損すると,花式図で同
心円の第1輪(最外輪)と第2輪に生ずる器官つまりがく片と花弁に異常
が現れ(対立遺伝子ap2117)花弁なし: apetah1 2),極端な例ではまったく
欠失して代わりに雌しべの構成単位である心皮が最外輪に生ずる(ap2-27)
やap2-3-F1-408)などこの例が数の上ではむしろ多い)｡次にPIあるい
はAP3遺伝子が欠損すると,第2輪と第3輪とに異常が現れ7),外側から,
がく片,がく片,雌しべ(心皮),雌しべ(心皮)という順序になる｡図1
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にPi (pistillah2)突然変異体のある花の花式図を示した｡似た名前が多く
てまざらわしいが, AP3が欠損すると花弁なし(apetala3)と呼ばれる突
然変異体となり, piと類似の花をもつ｡最後のタイプがAGでこれが欠損
すると,第3輪と第4輪に異常が現れる7)｡雄しべと雌しべは全くつくられ
ず,雄しべが花弁に転換する｡さらにその内側では再びがく片が生じて,器
官の生成が無限に繰り返すので八重咲き(agamous)と呼ばれる｡
さて,ホメオティック遺伝子間の二重突然変異体では形態の複雑な相互
作用が観察された7)｡これをどのように解釈するかが,中心的な問題であっ
た｡ E.MeyerowitzとE.Coenとをリーダーとする2大グループが,それ
ぞれシロイヌナズナとキンギョソウを材料として精力的な研究を行った｡
他にもいくつかの遺伝的モデルが出されたが,現在ではBowmanら9)のモ
デル(Coen&MeyerowitzlO)がわかりやすくまとめている)が大方の支持
を得ている(図3)｡正常な花では,遺伝子が一定の空間的配置で発現し, 4
wildtype
⊂:至宝::コ
がく片　花弁　雄しべ　雌しべ(心皮)
二二三三 =≡
＼　/　＼　/
C              a
すべて雌しべ`JLM-＼　/すべてがく片
H     H    ll    JI
9rOUnd state ;莱
図3　花の器官決定o)Bowman (1991)のモデル0
3種類の遺伝子産物, a,b,Cが空間的に一定の分布をする｡上段から野生
型,単･突然変異,二重突然変異および三重突然変異での分布を説明す
る｡左方は花を上から見たときの外(がく片の側)を示し,右方は内(雌
しべの側)を示す(くわしくは本文)0
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種類の同心円上の場を決めるとする｡即ち遺伝子a (シロイヌナズナでは
AP2に相当する)は第1と第2輪上で,遺伝f･b(シロイヌナズナではPI
及びAP3,キンギョソウではdefA')は第2と第3輪上で,そしてC(シ
ロイヌナズナではAG)は第3と第4輪上でだけ発現し,それによって各々
の輪の上に生ずる器官の種類が決まる｡これらの遺伝子の産物はDNA結
合領域(MADSboxと呼ばれる5)0 AG,defA',AP3にある｡)をもち,器
官発生の役割の上でこれらの下位にある遺伝子群の転写制御国子として働
くと考えられる｡細かな点では,このモデルは実際の単一-及び二重突然変
異体の形態とやや不一致,あるいは充分な解釈ができない面もある
(apetala2-1は4輪を生ずるのに,なぜ対立遺伝子のaP2-2, aP2-3等では
2-3輪程度しかできないか,なぜagamousで器官生成が繰り返すか,そし
て繰り返しの単位が4輪ではなく3輪なのはどうしてか,遺伝f･aとCが
同時に欠損する場合に相当する二重突然変異では葉と雄しべ化した花弁と
が交互トキ繰り返すがなぜか等など)｡しかし単純明快であり大筋を説明でき
る点でこのモデルは大変優れている.そして現在までのところAG遺伝
千ll)及びAP3遺伝子3)の発現の分子レベルの結果とも矛盾していない｡
著者は個人的にAP2遺伝子の産物は第1と第2輪だけでなく,第1から
第4の全ての輪に分布するのではないかと予想しているが,どのような結
果が出るか待たれる｡
花の形態形成に関わるホメオティック遺伝子の研究は,現在,分子レベ
ルでの問題を発生学Lの課題と結びつけて丹念に解きあかしてゆく時期に
ある3)12)13)｡遺伝子間の相互作用の実体はなにか,各遺伝子がどのようにし
て決まった位置でだけ発現されるのか,つまりこれらの上位にある遺伝子
は何か,発現の開始や終了を決めるシグナルは何か,遺伝子産物の分離と
精製,さらに中心的な遺伝子を修飾したり共同して働く補助的な遺伝子と
その突然変異体の探索や単離,細胞の分化を実現する下位の遺伝子群は実
際どのようなものか,等である｡仕事の積み重ねによって着実に進歩して
いる領域なのでかなり近い将来に全体像が明らかになるだろう｡
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wild type asf 1
図4　花の器官の数と対称性｡
asf突然変異体(asymmetric jlower 1)では,中心点のまわりの対称性
がくずれ,またとなり合う2輪上に発生したと考えられるキメラ器官も
多くみられる｡
●----　花房軸
できつつある
原基
内側の
原基の予定位置
図5　花の器官原基の位置決定のモデル｡
できつつある原基から仮想的な阻害物質(Schwabe 1984が葉序に関して
想定した)が出され,次の輪上ではその影響を受けない位置に原基ができ
る｡
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V.花の器官の数と配置を決める遺伝子およびその他の遺伝子
器官の数と配置に異常が生ずるasf突然変異体(-F1-548))がある｡二
重突然変異体をつくって調べると,この遺伝子はホメオティック遺伝子群
とは独立な働きをすると思われる(小牧未発表)｡同心円状の場の設定が
asf (asymmetric jlower)遺伝子の働きと別個に行われた上で,器官原基
の生ずる位置が対称の位置をはずれるのである(図4)｡となり合う二つの
輪の境界上に慮基が発生すればキメラ器官が生ずることになるだろう｡正
常な対立遺伝子ASFの機能として次のような解釈が考えられる｡
Schwabe14)が葉序に関する優れた総説を書いている｡それによるとでき
つつある器官原基は何らかの阻害物質(オーキシンが候補にあげられてい
る)をつくり,それがおもに上方に放射状に拡散して,次に生ずる原基の
位置に制約を与える｡つまり阻害物質が届かない,ある程度離れたところ
に次の原基ができるとする｡彼は茎のまわりに側生する葉の配置をおもに
考察し,葉序の互生,対生,らせん状等を論じているが,この考えは花の
器官発生にも適用可能であると思われる｡花では図5のようになるであろ
う｡第1輪で4がく片の原基がなぜこの位置にできるかは,さておいて,吹
の第2輪では新生しつつあるがく片原基から最も遠いところが,次の原基
(花弁になるであろう)の予定位置となる｡第3輪以後も同様に決まってゆ
くo asf突然変異体では,この阻害物質が十分量生産されないかあるいは拡
散が行われない等により,位置の決定の過程が損なわれていると解釈でき
る｡この遺伝子はタッギングによりすでにクローンとして単離されたとい
う(D.Weigel私信)0
花や花房の形態形成にかかわる他の突然変異体として,シロイヌナズナ
でさまざまなものが報告されていて,そのうちいくつかは遺伝子がクロー
ンとして単離されてもいる｡器官発生を時間の順序に沿ってみると, (1)
花芽の分化(栄養成長から生殖成長への切り替わり) , (2)花房原基の決
定, (3)花房の形態形成(花原基の位置の決定を含む) , (4)花の器官原
基の決定---同心円上の場の設定および器官の配置の決定, (5)分化の修
飾, (6)分化の実現,などの段階に分けることができる｡この段階わけは
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便宜的なものであり,遺伝子発現の順序が重なり合う可能性もある｡花芽
が分化するかを決める最初の段階の突然変異体はまだ確実なものが得られ
ていない｡花芽の形成が大変若い時期に起こるという突然変異が報告され
ており15),これがそうであるかも知れない｡次に花房原基の決定と生成に関
してはPinjormed (pin)16', leafy (lh)17'18'などがこの時期に属する突然
変異体と思われる｡ lea/y突然変異体は花から花房への部分的転換をおこす
ので,花芽の分化そのものに働くとみるべきかも知れない｡花芽分化の初
期に働く突然変異の相互の関係は解明中である22)｡次に花房の形態に大き
な変化をもたらす突然変異として, terminal jlou)er (ill)19)20), apehZla 1
(ap 1)21), caullPou'er (cal)22),などが報告されている｡小文字の記号がま
ざらわしいが,各々野生型はTTL, APl, CALである｡段階(4)に相当
する突然変異群は上に述べた｡分化の修飾の段階と思われるものは
superman23㌧ ckluata (cIvl ,clu2-1')などである｡同心円上に設定される
場の範囲の拡大または縮小と予想される｡最後に,分化の実現を行う器官
特異的な遺伝子は多数あると思われるが,シロイヌナズナではまだ充分に
特定されていない｡
ⅤⅠ.おわりに
以上に述べた花の器官分化に関わるさまざまな遺伝子のうち,同心円上
の場を定めることによって器官の質を決定する遺伝子群(欠損するとホメ
オティック変異として認識される)は,どんな植物でも基礎的に必要な系
であって,自律的で厳密な遺伝子の機能が設定されていることがわかって
きた｡遺伝子の働きと環境との関係という観点からは,環境因子による制
御をほとんど受け入れなし増持分の代表といえよう｡以下に述べる例外があ
るが,温度や日長,植物ホルモンの投与などで表現型が本質的な変化をす
る例は知られていない｡
しかし器官分化が実際に進行するには,分化の修飾や実現という局面で,
当然,温度や日長,栄養条件などが様々な影響を与えると予想される｡こ
の系をとりまく周辺部分の研究が進めば,遺伝子工学的な方法によるだけ
でなく,環境を変動させる人為的な操作によっても,ホメオティック変異
96
に相当する変化(例えば雄しべの雌しべ化や雄しべの花弁化等)をおこし
たりあるいは逆に抑制したりことが,ある程度可能になろう｡なおホメオ
ティック遺伝子群のうちでも, ap2-1という突然変異体は標準温度25oC
またはそれ以上の温度で栽培するとその表現型が野生型とはっきり異なる
が,やや低温の16oCでは異常の度合が減って野生型と見分けがつきにくい
ことが知られている7)｡これの対立遺伝子であるaP2-3やap214では低温
による正常化は起こらない(小牧未発表)｡また/ap3突然変異体も低温では
やや正常化し七,稔性をもつ花粉がいくらかできる7'｡この2例は遺伝子産
物の立体構造と温度とが関係し,突然変異遺伝子でも機能の欠損の度合が
ごくゆるやかな特例であろうと推測される｡
研究の今後の方向として興味深いものが数多いと考えられるので,最後
にあげておきたい｡
(1)器官特異的に働く遺伝子の産物で,比較的安定して存在し,そして
検出しやすいものを探し出し,マーカーとして利用する｡
(2)細胞分裂･増殖と器官特異的な遺伝子の発現とは別個の次元の現象
であると予想されるが,細胞系譜をたどれるような体細胞の突然変異を幅
広く探す｡
(3)新しい突然変異体の探索で,花芽分化のシグナルとして最も初期に
働く遺伝子がもし見つかれば大変有益であろう｡特に日長反応など環境条
件と対応する変異体があるかも知れない｡
(4)温度感受性の致死遺伝子など,あらかじめ定めた環境条件によって
異なる表現型を示すような突然変異を探索する｡
(5)進化･系統発生の上で, APT, AG,PI/AP3遺伝子はどこまで相同
遺伝子が存在するかをたどる｡ Eupomatia属のような原始的な被子植物24)
で花弁が雄しべよりも上(同心円の内側)に生ずる種ではどうなっている
か?　イネ科では?　シダやコケ植物で,塩基配列が相同な遺伝子がある
か?　もしあるとしても,異なる役割を果たしているのではないか等を調
べる｡
上に述べた著者の仕事はおもに,基礎生物学研究所(岡崎市)で行った
ものである｡
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乾燥ストレス応答性遺伝子の
発現調節とシグナル伝達
篠　崎　一　雄･篠　崎　和　子
はじめに
陸上植物の成長は土壌の条件に大きく依存している｡中でも土壌の水分
環境は植物の成長に大きな影響を与えている｡大部分の草花では,水分は
生重量の70-90%を占めている｡陸上植物の多くは土壌から根を通して水
を吸収し,茎を通して葉へ水を送っている｡一方,葉では気孔を通して水
を蒸散し,直射光によって上昇する葉組織の温度を下げる役割を果すと同
時に水を吸収するための圧力差を作り出している｡土壌に十分な水が存在
する間は,土壌から供給される水とミネラル,さらに光によって作り出す
エネルギーによって光合成が行われるが,降水がなく土壌に水が十分でな
くなると植物は乾燥ストレスを受け成長が阻害される｡このように,乾燥
ストレスを受けると細胞は膨圧が低下し,種々の生理的過程に影響を受け
る｡植物では乾燥ストレスに対抗して個体レベル,組織レベルあるいは細
胞レベルで種々の応答機構が働くことが明かになってきている｡
最近,遺伝子発現レベルでも植物は乾燥に応答していることが明かにさ
れ,乾燥ストレスによってその発現が誘導される遺伝子がクローン化され,
その機能と発現制御機構の解析が進められている｡また乾燥時に植物ホル
モンであるアブシジン酸(ABA)が誘導され, ABAにより種々の遺伝子が
誘導されることも明かにされた｡本稿では乾燥によって誘導される植物の
遺伝子の機能について述べ,さらに乾燥から遺伝子発現に至るシグナル伝
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達経路について,主に我々の研究成果を中心に概説する｡
Ⅰ.乾燥ストレスに対する植物細胞の応答とABAの役割
植物の細胞は水が十分に供給され細胞の膨圧が最大の時に成長や光合成
の効率が最もよい｡乾燥状態では植物細胞の膨圧は極大値より低下し,水
分ストレスを受ける1)｡水分ストレスは非常に漠然とした用語であるが,細
胞の水分ポテンシャル(単位バール)がその指標の1つとして利用される
ことが多い｡軽度のストレスでは膨圧が低FL,中程度のストレスでは膨
圧が失われ葉がしおれる｡しおれた植物から,さらに水分が失われると枯
死することになる｡乾燥によって引き起こされる水分ストレスにより,タ
ンパク質合成やクロロフィルの生合成が早い段階で抑制され細胞の成長が
阻害される｡さらに中程度の水分ストレスによりABAの生合成が誘導さ
れ,気孔が閉じることによってCO2固定が阻害される｡さらに乾燥が進む
と,呼吸の増加やプロリンや糖などの蓄積が進み,細胞の代謝に大きな,そ
して致死的な影響がでてくる｡
乾燥ストレスによる植物細胞の生理的応答で古くから解析されているの
は,気孔の開閉のメカニズムに関してである｡水の蒸散は主として薬の気
孔を通して行われる｡気孔の開閉は一一対の孔辺細胞の動きによって行われ
ているが,それは孔辺細胞と周囲の副細胞や表皮細胞の間での水の移動に
より,協調的な細胞の膨潤と収縮によって行われる｡この気孔の開閉には,
乾燥ストレスによって誘導されたABAが関与していることが示されてい
る｡またカルシウムイオンによるシグナル伝達系の関与も示唆されている｡
ABAは1950年代に葉の脱離や芽･種子の休眠に関与する生理的活性物
質として発見された｡ABAはC15のセスケテルペン化合物であり,メバロ
ン酸からイソペンテこルビロリン酸を経て合成されると考えられるが,C15
のファーネシルビロリン酸を介して合成される経路と, C｡.のビオラキサ
ンテンから分解される経路が考えられており,最近の研究から後者を支持
するデータが増えている｡ABAには種々の生理機能があるが,特に種子形
成期における乾燥や休眠に重要な働きをしていること,また成長期の植物
においては外部環境からの種々のストレス,例えば乾燥･低温･塩濃度の
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変化などによって誘導されることが示された2)｡ ABAは葉の孔辺細胞の膨
圧を変化させて気孔を閉鎖する｡この過程にカルシウムイオンが働いてい
ることが示された｡さらに,ABAによって種々のタンパク質の合成が誘導
される3)･4)｡これらは環境ストレスから細胞を保護する働きをすると考えら
れている｡これらのタンパク質には種子成熟過程で誘導されるものと　一致
するものがあり,成熟種子においても腔を乾燥から保護していると考えら
れる｡
ⅠⅠ.乾燥で誘導される遺伝子群の解析
乾燥ストレスに対する応答反応の中には細胞の浸透圧変化による生理的
応答もあるが,その他の多くの応答反応は遺伝子発現レベルでの変化に関
係していることが明かにされつつある｡すなわち,乾燥ストレスにより
Poly(A)+RNAの比率やタンパク質合成のパターンに特異的な変化が起
こることが報告されており,乾燥ストレスにより引き起こされる細胞レベ
ルでの変化が遺伝子発現の変化に起因していることが予想された｡最近の
分子生物学的研究の進展により,乾燥ストレスにより特異的に遺伝子の発
現が誘導されることが明かになった｡乾燥ストレスによって誘導される遺
伝子の多くは他の環境応答性の遺伝子と同様にディファレンシャルスク
リーニングと呼ばれる方法でクローニングされた.車乞燥処理した植物から
調製したpoly(A)+RNAからcDNAライブラリーを作成し,そのライブ
ラリーから,乾燥処理した植物より調製したcDNAプローブと特異的にハ
イブリッド形成し,未処理の植物から調製したプローブとはハイブリッド
形成しないcDNAクローンを選別することによって行われる｡このような
ディファレンシャルスクリ一一二ング法を用いて,筆者らは乾燥ストレスに
よって発現誘導されるシロイヌナズナのcDNAクローンを9種類得るこ
とができた｡
単離したクローンはresoponsive to desiccationの頭文字を取って1W
と命名した5)｡9種のRDのcDNAクローンの塩基配列を決定し,タンパク
質のデータベースとの相同性の検索を行ったところ,表1に示すように6
種のRDクローンに関しては相同性のあるタンパク質が兄いだされた｡相
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表1乾燥により誘導されるシロイヌナズナRDcDNAの解析
CDNA ?ｦﾆﾄ｢t､ｩ?,ﾈ*???87?齏?ABAによる誘導 
RD22 ?ﾈ8?ﾘ8?ﾘ?5?87?齏?5?十 + 
RD19 ???ｸ8ｸ7h8ﾘ6X4?ｸ5ｲ?
RD21 ???ｸ8ｸ7h8ﾘ6X4?ｸ5ｲ?
RD28 ??ｨ?-?ﾉZ壱?ﾉt?x,亊dﾃtｨ+r?
る膜タンパク質 
RD17 ??ﾄFV⊥G&問?
RD29 ??x,YuY;?8.ｨ.?F?C?+ (早い発現は-) + 
RD20 儻9k?
RD26 儻9k?+ 
RD2 儻9k?+ 
同性の兄いだされたRDクローンは2種のチオールプロテアーゼ(RD19,
RD21),ソラマメの種子タンパク質USP (RD22),水や低分子量の物質の
輸送に働く膜タンパク質(RD28),親水性のタンパク質であるRABや
Dehydrin (RD17)と低温で誘導されるlti140 (RD29)である｡ノーザン
ハイブリダイゼ-ション法によりRD遺伝子の乾燥による転写レベルでの
発現誘導を解析した結果,いずれの遺伝子も乾燥ストレスにより転写レベ
ルで誘導されることが明かになった｡しかし各遺伝子は乾燥による誘導の
経時変化が異なっていた｡このことは各RD遺伝子の誘導が複数のシグナ
ル伝達系を介して引き起こされていることを示唆している｡つぎにABA
によりRD遺伝子が誘導されるかどうかについてノーザンハイブリダイ
ゼ-ション法により解析した｡結果は表1にまとめて示すが,6種のRDク
ローンはABAにより誘導されるのに対し,3種はABAによる誘導を受け
なかった｡
ほかの植物でも乾燥ストレスで誘導される遺伝子がクローニングされて
おり,その多くはABAで誘導されるが,エンドウのチオールプロテアーゼ
と膜タンパク質およびアルデヒドデヒドロゲナ-ゼ6),ダイズのVSP(成長
組織の貯蔵タンパク質)の遺伝子はABAによる影響を受けないことが示
された｡従って,乾燥ストレスによる遺伝子の発現誘導に関与するシグナ
ル伝達系は,図1に示したようにABAを介したシグナル伝達経路と,
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rズ11植物の乾燥時,及び種子成熟期における
遺伝子発現制御とABAの役割
ABAを介さない経路(未知のセカンドメッセンジャーを介した経路)に分
けられると考えられる7)｡また先に述べたように種子の成熟期にはABAが
合成され, ABAにより種々の遺伝子が誘導される｡これらの遺伝子は
LEA (Late EmbryogenesisAbundant)タンパク質と呼ばれる一群のタン
パク質をコードしているものが多く,乾燥ストレスで誘導される遺伝子と
共通するものが多い3)･4)｡これらの遺伝子産物は細胞を乾燥から保護してい
ると推定されている｡ LEA遺伝子には後で述べるコムギのEmやイネの
ylab遺伝子も含まれており, ABAによる発現誘導が詳しく解析されてい
る｡ほかにRNA結合性タンパク質や熱ショックタンパク質が乾燥や傷害
で誘導されることが示されており,細胞中のRNAやタンパク質などの高
分子を乾燥による失活から保護していると考えられている｡LEAタンパク
質は親水性のものが多く,失われた水を補う作用をして細胞を保護してい
ると推定されている3)0
ⅠⅠⅠ. ABAによる遺伝子の発現制御
前に述べたように,乾燥ストレスにより誘導される多くの遺伝子は
ABAによって誘導される｡従って,転写レベルでの発現制御に関しては
ABAにより誘導される遺伝子に関する研究が先行している3)｡特にイネの
ylab遺伝子とコムギのEm遺伝子について詳しい解析がなされている｡
llH
rub, Em両遺伝子ともLEA遺伝子の属し,乾燥や高塩濃度下でABAに
より誘導されるが,さらに種f-の成熟期にも発現する｡4個のrab遺伝子と
Em遺伝子の転写開始領域の塩基配列を解析した結果,相同性の高い配列
PuPyACGTGGPyPu(Puはプリン(GまたはA), Pyはピリミジン(Gま
たはT)をホす)が存在することが明かになった｡このほかにrabではGC
に富んだ配列も4個の遺伝子の転写開始領域に兄いだされた8)｡先に示し
た配列はABRE (ABA responsive element)ノと呼ばれ(図2), ABAに
よる誘導に関与するシス配列であることがイネのプロトプラストを用いた
一過性発現の実験から示された9)Ilo)｡さらにこのABREに結合するDNA
結合タンパク質が同定され,最近これらのDNA結合タンパク質のcDNA
がクローニングされた｡これらのABRE結合タンパク質はロイジンジッ
パーをもち,その上流に存在する保存性の高い塩基性のドメイン(領域)で
DNAに結合することが明かになった11)･12)｡このDNA結合性タンパク質
はbZIPと呼ばれるファミリーの一員である｡一方ABREの配列はG
ボックスと呼ばれるシスエレメント(ACACGTGGC)と相同性が高いこと
が明かにされた｡この配列は種々の環境シグナルに応答する遺伝子に一般
的に兄いだされているので,ABREもこのエレメントの一種であると考え
られるようになりつつある7)｡
最近,トウモロコシの種子のアントシアニン色素の合成に関与する酵素
遺伝子の転写を抑制するCl遺伝子(ガン遺伝子のmybの相同性遺伝子)
のABAによる発現誘導の解析から,図2に示したようにSphボックスと
そのL流の反復配列がABAによる誘導に関与していることが示唆されて
(a)　T/CACGTGGC (Em, Tab)
(b)　GTGTCGTGTCGTCCATGCATGCAC (CI)
SpJ7ボックス
(C) TTCGGCCACGCGTCCAATCCG (hex3)
ACGTCA　　　　　　(hexl )
凶2　ABAによる転IIj:誘導に関与するシスエレメントの塩基配列｡ (a) Em,
rab遺伝[･で報告されたABRE, (b) Cl遺伝f･で報告されたSphボッ
クス, (C) hex3配列
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いる12)o　ほかにもヒストンH3遺伝子にプロモーター部位のhexl配列を
ACGCGTに変異したhex3配列がABAによる誘導に働いていることが
示された｡以卜のことから,ABAによる転写調節にも複数のシス配列と複
数のトランス因f･が働いていると考えられるようになった7'｡
乾燥で誘導されるシロイヌナズナのRD遺伝子のうち6種はABAに
よって発現制御されているが,それぞれの発現について詳しく解析すると
図3に示したように発現誘導の経時変化が異なっている5)｡このうち発現
のパターンが特に異なるRD22とRD29遺伝子の焦点を合わせて解析を
行った｡ RD29遺伝子は乾燥により20分程で早く誘導されるのに対し,
RD22遺伝子は7時間位からゆっくりと誘導される｡ RD29, RD22遺伝子
ともにABA処理により誘導されるが, RD22はタンパク質合成阻害剤の
シクロへキシミドを同時に与えると発現誘導が抑制されるのに対し,RD29
遺伝子のABAによる誘導はシクロへキシミドによっては抑えられなかっ
た13)｡このことはABAによる発現誘導にも2つの経路が存在することを
示しており, RD22のようにABAによる発現誘導にタンパク質合成が必
要な経路と, RD29のようにタンパク質合成を必要としない経路が存在す
ることが明かになった｡以上の結果を踏まえて乾燥ストレスから遺伝子発
現に至るシグナル伝達経路を模式的に示したのが図4である｡ RD22及び
RD29遺伝子の発現誘導に関与する転写開始領域に存在するシスエレメン
トの同定を進めており異なったシスエレメントがRD22とRD29遺伝子の
異なった発現に関与することを示唆するデータを得ている｡
ⅠⅤ.乾燥による遺伝子応答におけるABAを介さない発現制御
系
乾燥ストレスにより誘導される遺伝子にはABAによって誘導されない
ヽ
ものが7個報告されているが,現在までのところこれらの遺伝子に関して
は発現誘導の研究はあまり進んでいない｡筆者らがクローン化した乾燥で
誘導されるRD遺伝子のうち, RD19, RD21, RD28はABAによる誘導を
受けない5)｡またRD29はABAによるシグナル伝達経路とABAを介さな
い経路の別の経路を介して乾燥によって誘導されることが示唆された0
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図3　RD遺伝子の乾燥による発現誘導のノーザンハイプリダイゼ-ション法
による解析｡
数字は乾燥後の時間｡チューブリン遺伝子はコントロールで乾燥後1時
間程するとmRNAが減少する｡
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乾燥ストレス
浸透,fl変化
/　＼
ABAの合成
/
タンノiク質合成
セカンドメッセンジャー
(ca2+など)
退伝子発現　　　　遺伝了･発現　　　　遺伝子発現
図4　乾燥ストレスから遺伝子発現に至る植物細胞内のシグナル伝達経路
RD29の発現は乾燥により2段階の発現誘導を受ける｡ABAによる発現誘
導を調べると, 2時間ほど経過してからmRNAが検出できるようになる｡
従って, 20分位の早い時期の乾燥による誘導はABAを介さない早いシグ
ナル伝達経路によって引き起こされていると考えられる｡ ABAの変異株
を用いた実験からもRD29遺伝子はABAを介した経路とABAによらな
い経路で乾燥ストレスにより誘導されることが示された4)｡
RD29cDNAをプローブに用いてゲノミックサザンハイブリダイゼ-
ションを行った結果,数個の遺伝子がシロイヌナズナゲノムDNA上に存
在することが明かになった｡ゲノミックライブラリーをスクリーニングし,
2個の遺伝子をクローン化して遺伝子ごとの乾燥による一誘導を解析する
と,一方のA遺伝子は2段階の強い発現がみられるのに対し,もう一万の
B遺伝子では2時間過ぎの遅い発現のみ観察された｡そこでA遺伝子の転
写開始領域をGUSリポーター遺伝子に結合しタバコとシロイヌナズナに
遺伝子導入した｡得られたトランスジェニック･シロイヌナズナとタバコ
の両方で10時間の乾燥処理によって15-50倍のGUS活性の誘導が見ら
れた14'｡転写開始領域の欠失変異を用いた実験から, ABAによる発現誘導
に関与する領域とABAを介さない乾燥による誘導に関与する領域が別々
1O8
に存在していることが明かになった｡
V.幸乞燥ストレス応答における細胞内シグナル伝達系
乾燥ストレスのシグナルは植物細胞内でABAを介した経路とABAを
介さず未知の経路を介して伝達されると考えられるが,いったいどのよう
なシグナル伝達が考えられるであろうか｡乾燥で誘導される遺伝子の多く
は塩濃度の変化や低温,あるいは温度変化でも誘導されることが明かに
なってきた｡したがって,乾燥の環境情報は植物細胞には浸透圧の変化と
いう形で受け取られると思われる｡浸透圧あるいは膨圧の変化は細胞膜に
存在するセンサーによって受け取られると考えられる.バクテリアの系で
はこのようなセンサーに膜結合型のプロテインキナ-ゼが働いていること
が示されているが,植物の系ではまったくわかっていない｡また植物の系
でのシグナル伝達系に働く二次メセンジャーとしてはCa2+の種々の役割
が解析されている｡気孔の閉鎖においてはABAによって孔辺細胞内の
Ca2'濃度が増加し,二次メッセンジャーとして働いていると推定される｡
またCa2+は光によるシグナル伝達にも働いていることがカルモジュリン
の阻害剤による実験から示唆されている｡したがって乾燥シグナルの伝達
にもCaZ十を二次メッセンジャーとするシグナル伝達系にも働いている可
能性がある｡動物の系からの類推でイノシトール三リン酸とプロテインキ
ナ-ゼCの経路も考えられるが具体的データは全くない状態である｡植物
におけるcAMPの役割はわかっていない｡環境ストレスからのシグナル伝
達系に関しては大部分が今後の研究を待たなければならない｡
最近,筆者らは乾燥ストレスによって誘導される転写制御因子のmyb遺伝
子をクローン化した｡この事は,環境因子により誘導される転写制御因子
によってさらに種々の遺伝子が制御を受けていることを示しており,新し
いタイプの環境応答のメカニズムと考えられる｡
おわり　に
乾燥ストレスによって多くの遺伝子の発現が誘導されること,さらにこ
れらの遺伝子は植物ホルモンABAを介したシグナル伝達系によって誘導
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されるものと, ABAを介さない系で誘導されるものが存在することが明
かにされた｡それでは,このような乾燥誘導性の遺伝子の解析から耐乾燥
性の植物の作出へどのような戦略を考えていったらよいだろうか｡多くの
遺伝子が誘導されて植物細胞を乾燥から保護していることが予想されるの
で,これらの遺伝子群を効率長く発現できるように改造する,ないしはシ
グナル伝達系を制御して多くの遺伝子群を乾燥時に効率良く発現させるこ
となどが考えられる｡今後は耐早性の植物や突然変異体の遺伝子の解柄,あ
るいは逆に乾燥に弱い変異体の遺伝子の解析から乾燥ストレスに対抗する
重要な役割を果す遺伝子がみだされることが期待される｡乾燥という環境
シグナルは,浸透圧変化によって細胞内に伝えられると推定されているが,
今後は浸透圧のセンサー,シグナルの変換,シグナル伝達経路,遺伝子の
発現調節の一連のカスケードを分子レベルで明かにすることが大きな課題
である｡
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スーパーオキシドデイスムクーゼ
遺伝子の発現とストレス耐性
坂　本　　　敦*･**･田　中　園　介*
1.はじめに
活性酸素種により引き起こされる酸素ストレスは,酸素を利用する好気
性生物にとっては避けることのできないリスクである｡そのため一部の嫌
気性生物を除くほとんどすべての生物は進化の過程で複数の酵素が関わる
活性酸素消去の代謝経路を獲得している｡スーパーオキシドディスムタ-
ゼ(SOD)はその中でも最もよく研究されている酵素であり,酸素分子が
-電子還元されて生じる活性酸素の1種,スーパーオキシドアこオンラジ
カル(02~)の不均化反応を触媒する(202~+ 2H+- H202+02)a-この反応
は活性酸素消去の代謝経路の初発反応であるため, SODはその代謝酵素群
の中で最も重要視されてきた(この反応で生じたH202はカタラーゼある
いはベルオキシダーゼの働きによりH20に無毒化される)0
植物は移動能力を持たないため常に生育条件の変動に起因するさまざま
な環境ストレスに曝されている｡多くの環境ストレスは光合成機能,特に
正常な光化学系の進行(すなわち電子伝達)を妨げることから,明条件下
では活性酸素の生成が促進され,これが植物細胞への障害の直接のきっか
けとなっていると考えられる0　-万,植物組織では多様な環境ストレス要
因に応答してSOD活性が上昇すること,またSODの活性上昇とストレス
耐性とには正の相関が観察されることから,SODと植物細胞の耐ストレス
機構との強い関わりが指摘されている1)｡金属含有酵素であるSODは,そ
*　京都府立大学農学部農芸化学科生物化芋研究室
=　日本学術振興会特別研究員
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の金属種により鋼･亜鉛型(Cu/Zn-SOD),マンガン型(Mn-SOD),鉄型
(Fe-SOD)の3種類のアイソザイムに分類されるが,高等植物ではCu/
Zn-SODが最も多量に存在し,このアイソザイムはさらに細胞内局在性に
より細胞質型とプラスチド型に細分される2)｡一方, Mn-SODは通常ミト
コンドリアに見られるが, Fe-SODは一部の植物のプラスチドにのみその
存在が報告されている2)｡私たちは主要作物であり,また古典および分子遺
伝学に適した高等植物の1つであるイネを題材にSODの分子生物学的研
究を進めている′3-5'｡本項ではイネCu/Zn-SOD遺伝子の構造と発現調節機
棉,およびSODを標的とした遺伝子操作によるストレス耐性植物の作出
についての研究を紹介したい｡
2.イネCu/Zn-SOD遺伝子の構造
イネ(OryzasativaL)は4種類のCu/Zn-SODアイソザイム(Cu/Zn-
SODs I,Il,III,IV)と2種類のMn-SODアイソザイム(Mn-SODs I,II)
を持つが, Fe-SOD活性は検出されないことが報告されている6)｡前者のう
ちCu/Zn-SODIはプラスチドに,残りの3つは細胞質に局在すると考え
られる｡Mn-SODについては少なくとも1種類はミトコンドリアSODで
あると推定される｡私たちは以前にホウレンソウから単離したCu/Zn-
5●　　　3■
A)n RSODAcDNA
B V E V E E)
1kbp
図1イネCu/Zn-SOD遺伝f･の構造
2つのcDNA (RSODA,RSODB)と対応する遺伝子(sodA. sodB) a)
制限酵素地図を示した｡ボックスはエキソン(黒.翻訳領域, ∩:非翻訳
領域)を表す｡ (A)nはポリ(A)鎖を示す｡制限酵素部位は以卜の通り
(B, BamHl; E, EcoRl: V, EcoRV).
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SODをコードするcDNA7)をプローブとしてイネ登熟期種子cDNAライ
ブラリーをスクリーニングし,2種類のイネCu/Zn-SODcDNA (RSODA,
RSODB)を単離した3)｡塩基配列から推定されるアミノ酸配列から
RSODAはCu/Zn-SODIIを,またRSODBはCu/Zn-SODIIIかⅠVのど
ちらかをコードすることが示された｡したがって両cDNAとも細胞質塾の
Cu/Zn-SODクローンである｡これらをプローブとしてさらにイネ核遺伝
子ライブラリーから各cDNAに対応するCu/Zn-SOD遺伝子(sodA,
sodB)を得,その構造を解析したところどちらのSOD遺伝子も8つのユキ
ソンと7つのイントロンから構成されていた(図1)4)｡植物起源のSOD遺
伝子の構造解析は3つ(Cu/Zn一,Mn-,Fe一)のSODアイソザイムを通じ
てこれが初めての例であるので,他生物のCu/Zn-SOD遺伝子(ヒト,ショ
ウジョウバエ,アカバンカビ,酵母)とその構造を比較したところ,イネ
のSOD遺伝子は最もイントロンの数が多く,またタンパク質コード領域
に対するその挿入位置も他のものと共通性が見られなかった4)｡さらにイ
ネ遺伝子の第1イントロンは5'非翻訳領域に挿入されているため,他の遺
伝子とは異なり第1エキソンはタンパク質をコードしない点が特異的で
あった｡植物遺伝子ではタンパク質をコードしないエキソンの存在は数例
を除いて希であるが,最近報告された同じ活性酸素消去系酵素である植物
(エンドウ)のアスコルビン酸ベルオキシダーゼ(H202の消去を触媒)の
核遺伝子でも第1イントロンは非翻訳領域に挿入されている8)0 5′非翻訳
領域に生じたイントロンは遺伝子発現童を増大させる効果を持つので9･10),
これらの遺伝子の童的発現に影響を与えている可能性がある｡
植物SOD遺伝子の発現調節に関与するDNA配列につ.L､ての知見を得
るためにsodB遺伝子のプ七モーター領域と考えられる5′上流領域約1.5
kbpの塩基配列を決定した｡この領域内には植物ホルモンの1つであるア
ブシジン酸(ABA)に応答するコンセンサス配列11)やラットのグルタチオ
ンS-トランスフェラーゼ遺伝子で同定された酸素ストレスに感応するシ
ス配列12)に相同性を示す配列が見られた(未発表)｡今後これらの情幸削ま形
質転換系を用いたin uiuoの実験系で実際に機能を有するかどうか検討し
ていく必要がある｡
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3.イネCu/Zm-SOD遺伝子プロモーターによる発現調節
酸素ストレスや環境ストレスによる植物組織でのSOD活性の誘導は,
タバコやトマトでは一義的にSOD遺伝子の転写レベルの発現調節による
B N
cleaved WMI Badll　　　　　(Soda goTIOrrIIc clone)
ugatod nto eandll site of BSK(■)
C一eaved with HIdHl and Nhel
Lig8tOd into lJIdlH/Xbal slto of pBl221
30　　　　20　　　　0　　　　0
(u!at○JdEhru!uJnMLOud)
倉^gt3t?S⊃9
■-ABA ?
qI+ABA 
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ことが報告されている13･14)｡しかし, SOD遺伝子は多様なストレス条件下
で発現誘導を受けるため,実際はどのような因子あるいはシグナルがSOD
遺伝子の転写を活性化するのかについてはまだよく解っていない｡そこで
sodB遺伝子の5′領域約2.2kbpのDNA断片(遺伝子の5′上流約1.5kbp
からタンパク質のアミノ末端をコードする第2エキソンの一部までを含
む)を植物細胞用レポーター遺伝子である大腸菌のβ-グルクロニダーゼ
(GUS)構造遺伝子15)の5′側に融合したキメラプラスミド(psodB-Gust)
を構築した(図2A)｡このキメラ遺伝子をポリエチレングリコール法によ
りイネ･プロトプラストに導入し, SOD遺伝子の外因性転写調節因子の検
索を試みた(図2B)｡遺伝子導入したプロトプラストを48時間インキュ
ベ-トしたのち可溶性タンパク質を抽出し,本来植物細胞が持たないが　一
過性に発現されるGUS活性を測定したところpsodB-GUSlはポジティ
ブコントロール･プラスミドであるpBI22115)に比べてわずかに低いGUS
活性を示した(pBI221ではGUS遺伝子は植物細胞で強力なプロモーター
として働くカリフラワーモザイクウイルス35S(CaMV35S)プロモーター
の発現調節下にある)｡塩基配列の解析からsodB遺伝子の上流にはABA
に応答するコンセンサス配列が兄いだされたことから,遺伝子導入直後の
プロトプラストをABAの存在下でインキュベ-トしたところ,無処理実
凶2　sodBプロモーターと大腸菌GUS遺伝子との融合遺伝子(psodB
-GUSl)の構築とイネ･プロトプラストでの発現
A. psodB-GUSlの構築｡イネ核遺伝子クローン(gSOD7)からLWdB遺
伝子を含むDNA断片を一旦プラスミドベクター(BSK)にサブクローニ
ングした後(pSOD7B),制限酵素HindlllとNhelで5′領域を担川又L
pB122115'上のGUS遺伝T･の5′側に連結した｡黒ボックスはエキソン
を,自ボックスはイントロンを,また交斜線ボックスは非翻訳領域を示
す｡斜線ボックスはノバリン合成酵素遺伝子のポリ(A)付加シグナルを
表す.略号は以frOj通り(B,BamHl; H,Hl'ndlll, N,Nhel; X,Xbal;
GUS, β- glucur()nidase gene)｡下段に遺伝子融合部分の塩基配列とアミ
ノ酸配列を示すo sodB遺伝子の第1イントロンは小文字で,またsodB
遺伝子とGUS遺伝子の開始コドンは斜体文字で表した｡*はナンセンス
コドンを指す｡B.イネ･プロトプラストでのpsodB-GUSlおよび
pB1221に由来するGUS活性の発現とアブシジン懐(ABA)の効果｡GUS
活性は4- methylumbellifery1-β-D-glucuronideを基質として用いた蛍
光法により測定15-Q GUS活性は1JLgタンパク質当り1分間に生成され
る41methylumbelliferone (MU)の星(pmol)で表した｡ ABAの添加
削よ最終濃度で100JLM｡
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図3　イネCu/Zn-SOD cDNAの形質転換タバコでの発現
A･イネ細胞質型Cu/Zn-SOD発現ベクターの構築｡ 5′末端に制限酵素
劫mHlまたはSaclの認識配列を持つプライマー(水平矢印)でRSODA
cDNAの翻訳領域をポリメラーゼ鎖反応で増幅し,これをTiプラスミ
ドベクターpBl12115)の当該制限部位に挿入したo CAMV 35S-Pro,
NOS-terはそれぞれカリフラワーモザイクウィルス35Sプロモーター,
ノバリン合成酵素遺伝子由来のポリ(A)付加シグナルを表す｡ B.形質転
換タバコ(Tl-T12)の葉からの可溶性タンパク質(各10〟g)を10%ポ
リアクリルアミドゲル中で電気泳動後, SODの活性染色を行った｡ C,R
はそれぞれ非形質転換タバコ葉,イネ種子からの可溶性タンパク質を指
す｡導入したcDNAの翻訳産物由来のバンドを矢印で示す｡非形質転換
体のSOD活性を1としたときの各形質転換体の相対SOD活性を下段
に示した｡
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図4　形質転換タバコのパラコート耐性に対するリーフディスク試験
形質転換タバコ(T3)および非形質転換体(C)のリーフディスクを光照
射下で1JLMパラコート水溶液に浸して2日後および4日後の状態を示
す｡ Cではパラコートの作用による脱色が顕著である｡
験区と比較してGUS活性が約5倍増加していた｡このことはsodB遺伝
子のプロモーターがABAに応答し, GUS遺伝子の転写を促進した結果と
解釈できる｡ABAは植物細胞が乾燥条件下にあるとき生合成され,乾燥ス
トレスに対する細胞の防御機構に関わると推定される遺伝子群の発現誘導
を行うことが知られている11)｡乾燥ストレスによる脱水にともない細胞が
酸素ストレスに曝される危険性が高まるので,実際のイネ組織においても
sodB遺伝子がABAにより発現調節を受けている可能性は十分考えられ
る｡なお最近, H202の分解を触媒するカタラーゼをコードする遺伝子の1
つがトウモロコシ種子においてABAにより正の発現調節を受けているこ
とが明らかにされた16)｡高等植物のSODやカタラーゼは複数のアイソザ
イムから構成されていることから,植物組織の脱水過程で超こりうる酸素
ストレスに対する防御としておのおのの酵素遺伝子ファミリーにはABA
に発現調節を受けるものが進化の過程で分化したきたものとおもわれる｡
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4.イネCu/Zn-SOD遺伝子のタバコでの大量発現効果
さまざまな環境ストレスに対してSOD活性やSOD遺伝子の転写産物
童が増加すること,またスーパーオキシド増産剤であるパラコートに耐性
の緑藻や雑草の変異種には高いSOD活性を示すものがあることから1),過
伝子工学的手法でSOD活性を強化することにより,酸素ストレスや環境
ストレスに強い植物を創りだすことが期待されJる｡実際,植物ではプラス
チド(葉緑体)が主要な活性酸素の生成部位であることから, 2つの独立し
た研究グループが葉緑体でSOD活性を過剰に発現する形質転換タバコ植
物の作出に成功したが,酸素ストレス耐性の改善については相反する結果
が報告されている17･18)｡私たちと京都大学の古津および浅田の共同研究グ
ループは,以前にパラコートに対して耐性を示すタバコ変異株の選抜に成
功しているが,このタバコでは活性酸素消去系の酵素群の中で唯一Cu/
Zn-SOD,活性のみが野性株に比べて顕著に増加しており,その発現部位は
細胞質と推定された19･20)｡さらにこのタバコ変異株は大気汚染物質である
S02に対しても耐性を示した21･22)｡以上のことより私たちは酸素ストレス
や環境ストレスに対してはプラスチド型よりも細胞質型SODの発現が重
要な役割を果たしているのではないかと考え,遺伝子操作が容易なタバコ
細胞でイネ細胞質型Cu/Zn-SODを大量生産させることを試みた(これは
植物細胞では葉緑体が活性酸素の主な発生部位であることに矛盾するが,
細胞質の活性酸素消去系が葉緑体のそれに比べて脆弱であることが考えら
れる)｡イネCu/Zn-SODIIをコードするRSODAcDNAをCaMV35Sプ
ロモーターの下流に連結したキメラ遺伝子をTiプラスミド内に構築し
(図3A),これをアブロバクテリウムを介してリーフディスク法によりタ
バコに導入した｡再生した形質転換タバコの葉から可溶性タンパク質を抽
出しSOD活性を測定することにより,高度にSODを発現する個体を選抜
した(図3B)｡このような形質転換タバコ植物の1つ(T3と命名)のリー
フディスクを光照射下でパラコートで処理したところ,非形質転換体の
リーフディスクに比べてクロロシス(葉の退色)が起こりにくいことが観
察された(図4)｡この結果は形質転換植物は非形質転換体に比べて酸素ス
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トレスに対して耐性であることを示唆しており,予備的なデータであるが
細胞質型Cu/Zn-SODの活性増加が植物の酸素ストレス耐性の機能向上
に寄与する可能性を支持するものであると考えられる｡現在,これらの高
soD活性を発現する形質転換体のストレス耐性についてより詳細に解析
を進めている｡
5.おわりに
soDは活性酸素代謝系の中心酵素として生物種を問わず古くから生化
学や生理学の分野で研究されてきたが,応用生物化学･遺伝子工学の分野
でもその遺伝子は細胞のストレス耐性機能の向上のための標的遺伝子の1
っとして注目されている｡SODがストレス耐性に深く関わっている事実は
疑う余地のないところであろう｡しかし,はたして活性酸素消去系酵素の
中でSODのみの活性を高めることにより生物が酸素ストレスや環境スト
レスに対する耐性を獲得できるかどうかは,高SOD活僅を賦与した大腸
菌がかえって酸素ストレスに弱くなった例があるように23'必ずしも完全
な方法論とは言えない｡SOD活性が高くスーパーオキシドの消去能力が優
れていてもその結果, SODの産物であるH202が高濃度で蓄積するため
soDとH202代謝酵素の協調的な高発現系が細胞にストレス耐性を獲得
させるためには必要であるという考えもあり,この点は今後の課題である｡
いずれにしてもSODの発現がさまざまな環境条件に応じて調節されてい
ることは, SOD遺伝子が植物の環境適応機構の解明のためのモデル遺伝子
の1つとして利用できる可能性を示しており,植物の形質発現と表現型可
塑性を論じる際の有効なツールとなることが期待される｡
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